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Посвящается моей жене а другу -
Елене Константиновне Шванвач
П р е д и с л о в и е
Последние три десятилетия характеризуются крайне быстрым и раз-
носторонним ростом энтомологии. Это и естественно в силу громадного
видового богатства насекомых, с одной стороны, и их разнообразнейших
прямых и косвенных связей с человеком — с другой/Отражением этого
роста является опубликование таких книг, как «Сельскохозяйственная
энтомология» под редакцией В. Н. Щеголева (1949), «Основы физиологии
насекомых» Н. Я. Кузнецова (1948), «Основы паразитологии человека»
Е. Н. Павловского (1948) с подробным изложением медицинской энтомо-
логии, «Лесная энтомология» под ред. М. Н. Римского-Корсакова (1935).
Все эти пособия написаны на высоком современном уровне и удовлетво-
ряют потребностям советского читателя. Иное положение в области общей
энтомологии. Прекрасный по своему времени «Курс энтомологии» Н. А.
Холодковского устарел, и сейчас на русском языке нет руководств со-
временного типа ни по экологии насекомых, ни по их строению и раз-
витию. Между тем, сведения по общим дисциплинам составляют основу
и предпосылку любой энтомологической работы практического характера.
В особенности это нужно сейчас, когда вся наша биологическая наука
^перестроилась на основе советского творческого дарвинизма, и когда
задачи управления живой природой стали у нас еще более грандиозными,
чем раньше.
Предлагаемый «Курс общей энтомологии» имеет в виду заполнить хотя
бы отчасти указанный пробел. Он составлен на основе учебной работы,
проводившейся в течение ряда лет со студентами Ленинградского уни-
верситета.
Настоящий «Курс» стремится дать читателю понятие о том, как устроено
тело насекомого и как оно видоизменяется, приспособляясь в процессе
эволюции к условиям существования, которые беспредельно многообразны.
В «Курсе» последовательно описываются отдельные системы органов в их
основных формах, а также рассматриваются и адаптивные изменения,
наблюдаемые в этих системах. Значительное место отведено скелетно-
мышечной системе. Последние годы характеризуются большим прогрессом
в ее изучении, почему в «Курсе» ей отведено относительно больше места,
чем в прежних руководствах. В то же время ясно, что работа крыла или
ротового аппарата столь же важна и должна быть столь же подробно
изучаема, как газообмен или пищеварение. Большее чем обычно внима-
ние уделено окраске насекомых, ибо эта область, одна из самых моло-
дых в нашей науке, в последнее время разрослась и содержит новые
концепции и обобщения. Экология насекомых отдельно не рассматривается
по следующим причинам. Если изложить ее в том же масштабе, как и
сравнительно-анатомический материал, то объем книги увеличился бы
не меньше, чем вдвое. Кроме того, в СССР экология является преобла-
дающим, направлением энтомологических исследований, в соответствии с
чем на русском языке имеется большая литература по экологии насеко-
мых. Однако ряд экологических вопросов затрагивается. Палеонтологи-,
ческий материал, за исключением отдельных примеров, также оставлен
в стороне, ибо, при быстроте накопления трактовка его нередко еще слишком
провизорна. Наконец, подробный систематический о£зор всех отрядов
и важнейших представителей насекомых увеличил бы объем книги очень
сильно, тогда как на русском языке есть прекрасные пособия по этому
разделу энтомологии. Поэтому обзор системы дан лишь в кратком
виде. Группировка отрядов высших насекомых является, однако, но-
вой и основана на собственных взглядах автора. Таким образом основ-
ной материал «Курса» — это функциональная морфология насекомых.
«Курс» иллюстрирован большим количеством рисунков, заимствованных из
новейших специальных работ и руководств. Отсутствие указания на ис-
точник означает, что данный рисунок заимствован из сводок Вебера (1933,
1938) или Снодграсса (1935). Многие из приведенных в списке литературы
работ, в особенности относящиеся к физиологии, автор был вынужден
использовать лишь по рефератам в сводках и справочниках. С другой
стороны, некоторые особо сложные вопросы иллюстрированы собственными
схемами автора. Сюда относятся механизм полета, строение грудного
сегмента, строение хоботка высших мух и некоторые другие. Собственный
материал введен также при рассмотрении явлений окраски.
Громадный вклад в энтомологию, сделанный русскими и советскими
авторами, охватывает преимущественно систематику, географическое рас-
пространение и экологию насекомых, а также, конечно, многообразные
проблемы сельскохозяйственной, лесной и медико-ветеринарной энтомо-
логии. Имена таких крупнейших, авторитетов, как Семенов-Тян-Шан-
ский, Мордвилко, Кузнецов, Якобсон, Мартынов, Порчинский, Кулагин,
Кожевников, Поспелов известны далеко за пределами нашей родины. Сравни-
тельная анатомия и история развития насекомых разрабатывались у нас
в несколько меньшей мере, но и здесь работы, например, Брандта и
Заварзина по нервной системе, Ковалевского по выделительным органам
и метаморфозу, Насонова по веерокрылым, Вагнера по педогенезу, Холод-
ковского по половому аппарату, его же и Филипченко по эмбриологии
принадлежат к классическим. Особо следует отметить малоизвестные,
выполненные в 70-х годах, работы Полетаева, которые получили новое
освещение с развитием современного миологического направления в энтомо-
логии, и работы П, П. Иванова, который в своих широчайших морфоло-
гических обобщениях затронул также и насекомых. Многие советские авто-
ры успешно продолжают свои исследования по функциональной морфо-
логии насекомых, их результаты приводятся в соответствующих главах.
Автор хочет надеяться, что «Курс» привлечет новые, в особенности
молодые, силы к углубленному изучению насекомых — группы, непревзой-
денной по богатству, искл счительной по эволюционной пластичности и
важнейшей по практическому значению.
В в е д е н и е
ПРЕДМЕТ ЭНТОМОЛОГИИ, РОЛЬ НАСЕКОМЫХ В ПРИРОДЕ И
ЗНАЧЕНИЕ ИХ ДЛЯ ЧЕЛОВЕКА
Под энтомологией разумеется наука о насекомых. Однако рассматри-
вать ее как одну науку не приходится, ибо, например, сельскохозяйствем-
ная энтомология, медицинская энтомология, не говоря уже об общей энто-
мологии, физиологии насекомых, палеонтологии насекомых и т. д. и не-
которые другие достаточно самостоятельные дисциплины характеризуются
каждая своими целями, объектами и методами исследования. Знания о
насекомых громадны и продолжают накапливаться с чрезвычайной быстро-
той. Н. Я. Kyзнeμoв (1941) подсчитал, что каждые два часа 40 мин,
выходит в свет новая работа по энтомологии. За 7 лет (1932—1938)
зарегистрировано 94 134 работы по зоологии, из них 24001, т. е. 25,4%
посвящены насекомым. По неполному подсчету^за период между первой и
второй мировыми войнами издано более 30 больших иностранных руко-
водств по энтомологии и ее различным отраслям. На русском языке
существует не менее полутора десятка солидных учебников и руко-
водств. Во всех культурных странах есть энтомологические общества.
Всесоюзное Энтомологическое общество работает уже 90 лет. Таким
образом, насекомым уделяется большое внимание, и затрачивается
масса труда на их изучение. Между тем систематическое положение насе-
комых довольно скромно. Насекомые (Insecta s. Hexapoda) рассматри-
ваются как один из классов типа членистоногих (Arthropoda), к которому
принадлежат кроме того ракообразные, паукообразные и ряд других
классов. В остальных типах животного мира насчитывается около 60
классов. Таким образом, насекомые представляют собою, лишь одну из мно-
гих групп аналогичного систематического положения, тогда как в зоологи-
ческой литературе на их долю приходится четверть всего материала.
•'.- В чем причина такого несоответствия? Если насекомые представляют
собою один класс из.почти шестидесяти, то это класс совершенно особенный
как по месту, занимаемому в природе, так и по значению его для человека.
Одна из основных его черт — непревзойденное видовое богатство. Судя по
имеющимся достс верным цифрам, в настоящее время описано более 600 000
видов насекомых. По мнению Райлея, число всех существующих видов на-
секомых достигает 10 миллионов. Несомненно, что число незарегистрирован-
ных видов насекомых должно быть особенно велико для таких отрядов, как
перепончатокрылые и полужесткокрылые и особенно двукрылые, которые
коллектируются в гораздо меньшем масштабе, нежели излюбленные соби-
рателями бабочки и жуки. Прирост нового материала идет быстро. В руко-
водстве Иммса, вышедшем в 1931 г., говорится, что число видов бабочек до-
стигает 80 000. В следующем издании 1934 г. эта цифра возросла до 100 С00,
а в 1942 г. дается уже цифра 140 000. Необычайным оказывается даже
видовое богатство отдельных семейств. Так, например, среди жуков описано
17 000 видов жужелиц и 25 000—30 000 долгоносиков. Если сравнить
вышеприведенную вполне реальную цифру 600 000 видов для всех насеко-
мых с тем, что известно для других групп животных, то единственным со-
перником к л а с с а насекомых является т и п моллюсков, которых, по
Зенкевичу (1937), насчитывается (вместе с плеченогими) 104000 видов. Все
остальные крупнейшие группы животных стоят далеко позади. Так, простей-
ших насчитывается 15 000 видов, кишечнополостных 5 000, всех позвоночных
70 000 и т. д. При этом виды насекомых отнюдь не однообразны. Наоборот,
сохраняя с чрезвычайной стойкостью основные черты своей организации,
они в то же время обнаруживают громадную пластичность в приспо-
соблениях к условиям существования и дают почти неисчерпаемое количе-
ство биологических и морфологических типов. В этом отношении насекомые
несколько напоминают органические вещества. Как благодаря особым свой-
ствам углерода образуется громаднейшее количество его соединений, так и
насекомые вследствие'некоторых своих особенностей дали видовое богатство,
далеко превосходящее таковое всех прочих групп животных. Поэтому даже
простая инвентаризация фауны насекомых породила громадную литературу.
Основные типы животного мира, несомненно, возникли в море, поэтому
море наиболее богато примитивными формами, и целый ряд больших групп,
как, например, иглокожие, оболочники, головоногие, живут исключительно
в море. Появление же высокоорганизованных групп связано преимущественно
с выходом на сушу. По этому пути пошли позвоночные среди хордовых и на-
секомые среди членистоногих. Утрата связи насекомых или их предков с
морем является чрезвычайно древней. В соответствии с этим ничтожная мор-
ская фауна насекомых носит вторичный характер. Она достоит, с одной сто-
роны, из немногих форм, приспособившихся к обитанию в прибрежной по-
лосе и в водах пониженной солености. Таковы некоторые бескрылые насе-
комые из отряда Collembola (Anurida maritlma), обитающие в зоне прилива
и легко переносящие суточные заливания водой, и личинки комаров Chiro-
nomidae (мотыли), которые, например, в Каспийском море развиваются на
глубинах в громадных количествах. С другой стороны, лишь специализиро-
ванные клопы водомерки Halobatidae приспособились к жизни на поверхно-
сти океана и являются настоящими морскими формами. Но их связь с морем
вторична, так как главные эволюционные изменения пройдены насекомыми,
несомненно, на суше. Существует обширная пресноводная фауна насе-
комых. Однако пресноводные насекомые всегда сохраняют связь с сушей,
и характер их приспособлений к жизни в воде не оставляет сомнения в том,
что они являются выходцами с суши. Это находит себе и количественное вы-
ражение— богатая сама по себе водная фауна насекомых не может идти
ни в какое сравнение с богатством сухопутных форм.
Суша насыщена насекомыми в чрезвычайной степени, но с известными
ограничениями. Хотя среди насекомых есть много хищников и паразитов,
но главная их масса питается растениями. Поэтому пустыни и высокопо-
лярные и высокогорные зоны, где растительность отсутствует, лишены на-
секомых или имеют сильно обедненную фауну их. Однако, благодаря по-
лету, а также действию восходящих токов воздуха, многие насекомые попада-
ют и на снеговые пространства. По Стрельникову (1940), стрекозы и крапив-
ницы летают в седловине Эльбруса на высоте 5 300 м. Сбор «воздушного
планктона» с самолетов показал значительное вертикальное распростра-
нение мелких насекомых в атмосфере. По Глику (1939), насекомые поды-
маются до высоты 5220 м. Роль конвекционных токов воздуха ясна из того,
что на этих высотах попадаются различные бескрылые насекомые, а также
личинки и пауки. Даже блоха встречена на высоте 69,6 м.
Распределение насекомых определяется не только пищей, но и общими
климатическими факторами: температурой, влажностью и светом. Вслед-
ствие непостоянной температуры тела насекомых смена времен года оказы-
вает могущественное влияние на их жизнедеятельность. Насекомые приспо-
собляются к перенесению неблагоприятного для них сезона, впадая в со-
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стояние покоя, или диапаузы. Поэтому видимое отсутствие их зимой озна-
чает лишь отсутствие активных форм. Эти последние, однако, появляются
немедленно по миновании неблагоприятного периода. Правда, некоторые
виды, например, короткокрылый комар Chloneo или скорпионовая муха
Boreas, нормально активны зимой. С началом вегетации, также как с пере-
ходом из бедных растительностью зон в богатые, наблюдается пропорцио-
нальное обогащение фауны насекомых. Поэтому тропический пояс с его
максимально развитой растительностью отличается наибольшим богат-
ством фауны насекомых и нередко высокой численностью особей отдельных
видов. Так, бражник Erynnis ello слетается в Пара (Бразилия) на элек-
трические фонари в таком количестве, что затемняет их свет, и, густо
усаживаясь на провода, придает им вид лохмотьев. В фауне бражников
Пара насчитывается не меньше 90 видов, тогда как в Европе их 30 (Мосс,
1920). Некоторые другие примеры массового появления насекомых приво-
дятся в следующей главе (стр, 11).
Связи насекомых с растительными организмами до крайности разнооб-
разны. Прежде всего следует отметить явления монофагии, олигофагии и
полифагии, т. е. питание одним, немногими или многими видами растений,
и отсутствие такой специализации. Так, гусеница тутового шелкопряда пи-
тается только листьями тутового дерева, и хотя в шелководстве известны два
заменителя тутового листа—скорцонера и одуванчик, но они мало удовле-
творительны. С другой стороны, список кормовых растений, например, луго-
вого мотылька, включает более двухсот видов. Перелетная саранча также
поедает множество растений. Правда, в этих случаях насекомое обычно пред-
почитает некоторые кормовые растения остальным. Такими для лугового
мотылька являются полыни и представители семейства маревых, для пере-
летной саранчи — тростник. Видовая специфичность в питании наглядно
доказывается тем, что фауна насекомых, вредящих зерновым культурам,
резко отличается от таковой вредителей леса, фауна вредителей овощных
культур еще иная и т. д. Еще больше бросается в глаза специализация по
различным частям растения. Гусеницы в большинстве питаются листьями,
но гусеница кукурузного мотылька выгрызает стебель конопли изнутри, ли-
чинки некоторых долгоносиков живут в цветоложе сложноцветных,"личинки
долгоносика Anthonomus pomonim выедают завязь цветков яблони, гусеница
плодожорки питается мякотью яблони, личинка долгоносика Balaninus
выедает орех, жуки короеды питаются преимущественно заболонью, а Жуки
усачи и жуки златки — в основном древесиной-. Древесиной питаются так-
же личинки некоторых бабочек (Sesiidae, Cossidae) и перепончатокрылых
(Sirieidae). Своеобразно питание мертвой древесиной построек (термиты,
жуки точильщики Anobiidae) и даже морских судов (корабельный жук свер-
лило Lymexylon navale). He избавлены от нападений и подземные части ра-
стений: личинки майского жука поедают корни деревьев, а личинки жуков
щелкунов (проволочники) — корни зерновых злаков. Один и тот же орган
растения может использоваться различно. Так, гусеница обычно поедает
листовую пластинку целиком, иногда оставляя нетронутыми лишь
главные жилки. Но многие гусеницы минирующих молей не трогают эпи-
дермис листа и питаются только его паренхимой, выгрызая в ней длинный
ход, или мину. Жуки листоеды скелетируют лист, т. е. съедают его мягкие
части, оставляя нетронутыми жилки. Тли, не нарушая общей целости листа,
высасывают из него соки при помощи хоботка. Наконец, орехотворки вы-
зывают разрастание листовой ткани в виде галла, внутри которого живет
личинка. В последнем случае имеет место определенное химическое воздей-
ствие на растительный организм, которое предшествует питанию им. Все
эти примеры, к которым можно было бы добавить множество других, связаны
с нанесением растению вреда. Но.при питании пчел, бабочек и мух некта-
ром — вред отсутствует. Многие пчелы заготавливают для своих личинок
специальный корм из нектара и пыльцевых зерен, подвергая естественные
продукты некоторой переработке.
, Питание животной пищей в общем менее свойственно насекомым, не-
жели растительноядный режим. Достаточно указать, что громаднейший
отряд жуков в своем большинстве, а бабочки почти исключительно — расти-
тельноядны. С другой стороны, биологические связи, возникающие на почве
животного питания, пожалуй, даже более разнородны, чем связи с расти-
тельным миром. Прежде всего надо указать на множество хищных и пара-
зитических форм. Взрослые стрекозы преследуют и поедают свою добычу
на -лету, их личинки охотятся за мелкими беспозвоночными в воде. Неко-
торые жужелицы поедают наземных моллюсков, а плавунцы — мелких
рыб. Для хищных мух ктырей Asilidae, хищных клопов Reduviidae, ряда
личинок (сетчатокрылых, плавунцов и др.), высасывающих жертву, а не
поедающих ее, наиболее обычной добычей служат другие виды насекомых..
Наряду с высасыванием мелкой добычи наблюдается кровососание, когда
объектом нападения является позвоночное, большей частью теплокровное.
Кровососание может быть эпизодическим (клопы Nabidae). Но для постель-
ного клопа, блох, вшей кровь является единственной пищей. Если хорош»
летающий слепень или комар едва ли подходит под понятие паразита, то-
блохи и вши являются настоящими паразитами; они утратили крылья и
приобрели характерную для эктопаразитов плоскую форму тела. Но и здесь
имеются различия: клоп находится на теле хозяина временно и убегает
по окончании питания, блохи остаются на хозяине дольше, некоторые из них
даже переходят к сидячему образу жизни, но их личинки живут на земле.
Наконец, паразитизм вшей наиболее глубок; весь цикл их жизни и размно-
жение целиком проходят на теле млекопитающего. Кроме эктопаразитов,
среди насекомых есть и эндопаразиты. Личинки оводов живут под кожей,
в носоглоточном пространстве и в желудке копытных, некоторые блохи па-
разитируют в коже, личинки вольфартовой и некоторых других мух внед-
ряются в кожу млекопитающих, причиняя болезненные раны. Чрезвычайно
развит паразитизм на других насекомых. Классическими примерами слу-
жат наездники и мухи тахины. Их личинка питается личинкой хозяина, и
последний погибает, когда паразит заканчивает свое развитие. Обязательная
гибель хозяина дает повод называть таких личинок не паразитами, а «внут-
ренними хищниками». Видовая специфичность, отыскивание хозяина, спосо-
бы откладки на него яиц, формы личинок и их приспособления к паразитиче-
скому образу жизни до крайности разнообразны. Но характерно, что парази-
тизм ограничен здесь личиночным- периодом, тогда как взрослое насекомое
ведет свободный образ жизни. Паразитирование взрослых форм на других
взрослых насекомых встречается сравнительно редко. Можно указать здесь
на небольшой отряд веерокрылых, червеобразная самка которых живет
в теле пчел и других насекомых, и на пчелиную вошь (Braula coeca),
относящуюся к двукрылым. Особую биологическую группу составляют
осы, пчелы, муравьи и термиты, выкармливающие своих личинок запь
товленной пищей. В связи с этим развиваются сложнейшие формы
поведения, возникает общественная жизнь с разделением труда, обосо-
блением «каст», многолетними постройками и т. д. — явления, не имеющие
себе параллели в животном мире.
Еще одна биологическая группа состоит из потребителей экскрементов
и трупов, к которым принадлежат многочисленные виды жуков и ряд мух.
Физиологические приспособления личинок мух к питанию животными бел-
ками замечательны, не менее замечательно поведение жуков могильщиков,
которые зарывают в землю трупы млекопитающих. Навозные и трупные
насекомые играют заметную роль в.общем~'круговороте веществ, являясь
естественными «санитарами». .
Важное значение в экономии природы имеет также обширная группа по-
требителей нектара. Как изустно, пчелы и многие другие насекомые при
посещении цветов переносят пыльцу с однсго цветка на другой и производят,
таким образом, перекрестное опыление. Растения выработали множество
приспособлений для обеспечения переноса пыльцы насекомыми. С другой
стороны, теперь точно установлено, что насекомые действительно различают
те окраски, формы и запахи, которые издавна считались привлекающими
их к цветку. Насекомые опылители представляют собой необходимый фак-
тор в нормальном цикле множества растений. Доход от медоносной пчелы
как опылителя весьма велик.
Приведенный краткий обзор показывает, как разнообразны возникшие
на суше связи насекомых с другими организмами и как велико значение на-
секомых и для самого человгка и для организмов, находящихся под его
контролем. «Прикладная» энтомология имеет дело с самыми разнообраз-
ными формами вреда, причиняемого насекомыми. Список насекомых, вре-
дящих растениям, постоянно растет. В культуру вводятся новые раститель-
ные объекты, иногда происходящие из других стран света, районирование
прежних культур изменяется. Виды насекомых, бывшие до того безразлич-
ными, переходя на новые культурные растения, становятся вредными. Не-
смотря на контроль со стороны специальных карантинных организаций над
импортом растительного материала, вредные виды насекомых постоянно
завозятся из одной страны в другую. Так, в 1866 г. был завезен из Европы
в Северную Америку непарный шелкопряд, а в 1916 г. там же был обнаружен
завезенный из Японии японский ж>к. Оба акклиматизировались и сдела-
лись серьезнейшими вредителями. В свою очередь в Европу из Америки
завезены виноградная филоксера и кровяная тля, а недавно завезен и на-
чал акклиматизироваться опаснейший картофельный, или колорадский жук.
Желобчатый червец, или ицерия —вредитель цитрусовых, со своей родины
Австралии распространился по странам как Старого, так и Нового Света.
Усовершенствование транспорта играет здесь большую роль. В 1930 г. ко-
мар Anopheles gambiae был завезен из Африки в Бразилию и вызвал там опу-
стошительную эпидемию малярии. Подобные примеры показывают, насколь-
ко борьба с вредными насекомыми многообразна и сложна: она требует как
точного биологического анализа, так и разработки истребительных меропри-
ятий. Из последних можно упомянуть применение ядов, их дозировку, спо-
собы их употребления и соответствующую сложную аппаратуру, агротехни-
ческие мероприятия, создающие максимально благоприятные условия для
растения, и т. п. Особенно сложен биологический метод борьбы с вредными
насекомыми, т.е. использование хищных и паразитических насекомых для
истребления вредных. Наконец, совершенно особые отношения возникают
гам, где насекомое является переносчиком тех или иных заболеваний. К клас-
сическим примерам малярийного комара и мухи цеце в настоящее время
прибавлено много других — передача москитами лихорадки папатачи и
лейшманиозов, слепнями туляремии и т. д. Изучение переносчиков привело
к идее о природной очаговости трансмиссивных заболеваний человека
(Павловский): природным очагом данного заболевания служат те или иные
виды диких позвоночных, в теле которых развивается соответствующий
возбудитель (простейшее, бактерия, вирус), тогда как переносчик (насеко-
мое, клещ) постоянно распространяет возбудителя в данной животной
популяции, но может заражать им и человека.
Экономическое значение вредных насекомых громадно. В дореволюцион-
ной России оно оценивалось убытками в 2 430 млн. рублей, в Соединенных
Штатах его исчисляют в 1 000 млн. долларов в год. Огромно также меди-
цинское значение насекомых. Во время эпидемии 1923 г. в РСФСР перебо-
лело малярией 12,5 млн. человек (Павловский, 1934), по английским дан-
ным> в Индашвжегсщи© еквдф-i Iβ мйн. человек умирает от болезней, пере-
даваемых насекомыми.
Но значение насекомых для человека не ограничивается их вредом. Уже
отмечены насекомые опылители и использование насекомых при биологи-
ческом методе борьбы. Значение пчеловодства характеризуется тем, что, по
довольно старым данным, мировой выход меда исчислялся цифрой 340000 т.
Перед Великой Отечественной войной в СССР было 10 миллионов пчелиных
семей против б млн. в США и 1,9 млн. в Германии, и таким образом по раз-
витию пчеловодства наша страна занимала первое место в мире. Производство
натурального шелка составляет одну из важнейших отраслей текстильной
промышленности и целиком основано на деятельности шелкоотделительных
желез преимущественно одного вида гусениц. Мировой выход шелка в 1927 г.
достигал 48 млн. килограммов. Существенное значение имеет также
лаковый червец-—источник шеллака; до изобретения анилиновых красок
велико было значение другого червеца — кошенили, в теле которого обра-
зуется кармин. В последнее время выдвинута лечебная роль личинок труп-
ных мух (Бэр, 1931), которые очищают раны и нетуберкулезные хрониче-
ские язвы от отмерших тканей. Имеются и другие формы использования
насекомых человеком. Наконец, насекомые дают прекрасный материал для
выполнения всевозможных биологических исследований, и целый ряд видов
прочно вошел в лабораторный обиход в качестве постоянных объектов
работы.
Совершенно новые задачи возникли перед советской энтомологией в
связи с планом полезащитного лесонасаждения. Здесь, с одной стороны,
необходимо выяснение как фауны, потенциальных вредителей молодых лес-
ных насаждений, так и соответствующих паразитов и хищников, кото-
рые могут противодействовать размножению вредных видов. С другой
стороны, большое значение должны получить и опылители.
Глава I
СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ И ОБЩАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ
НАСЕКОМЫХ
С чем можно связать отмеченное выше преобладание насекомых над про-
чими сухопутными беспозвоночными, преобладание, которое заставило од-
ного автора сказать, что в Бразилии властвует не человек, а муравей.
Насекомых можно характеризовать как ярко выраженный сухопутно-
воздушный биологический тип. Насекомые дышат атмосферным воздухом.
Трахеи, при помощи которых происходит дыхание, свойственны также мно-
гоножкам и паукообразным, но у насекомых их сложность и совершенство
достигают максимума. Однако главным фактором, который позволил на-
секомым столь полно завоевать сушу и поставил их на первое место после
позвоночных, несомненно, является полет. Полет возникал в истории жи-
вотного мира по меньшей мере четыре раза: у птерозавров, птиц, летучих
мышей и насекомых. Птерозавры вымерли, летучие мыши не получили боль-
шого развития, тогда как птицы и насекомые дали наиболее совершенные
известные нам типы полета и интенсивное видообразование. Высказывается
также соображение о биологической выгодности малого размера тела насе-
комых, который дал им возможность использовать малые, укрытые простран-
ства, недоступные позвоночным в силу крупной величины их тела (Четве-
риков, 1915, 1920). Имеет значение также способность к массовому размно-
жению, которая у ряда насекомых очень высока. По Перкинсу, потомство
одной пары маленьких цикадок через шесть поколений, протекающих в год,
достигает 500 млн. экземпляров. Общая масса бабочек лугового мотылька,
летавших в 1929 г. над Харьковом, оценивалась в 5 тонн (Знаменский, 1932).
В Кении перелетная саранча летела тучей в 3 мили ширины и 50 футов вы-
соты. При скорости полета 10 миль в час пролет через пункт наблюдения
продолжался 3 дня. Когда саранча опускалась в лесу, то слышен был треск
ветвей и деревьев, которые обламывал'ись под тяжестью насекомых (Ле Пел-
лей, 1936). Наконец, насекомые дают громадное количество биологических
типов, резко различающихся друг от друга. Питающаяся нектаром бабочка
с ее большими окрашенными крыльями достаточно резко отличается от
хищной, утерявшей полет жужелицы. Но общий тип организации насе-
комого выражен у первой не менее ярко, чем у второй. Паразитизм у многих
беспозвоночных приводит к столь полной перестройке организации, что
даже принадлежность к типу бывает замаскирована. Между тем, на-
секомые, подвергаясь глубоким модификациям при переходе к пара-
зитизму, почти всегда сохраняют признаки своего класса. Таким образом,
-насекомые соединяют громадную пластичность организации с ее чрезвычай-
ной стойкостью,
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Рис. 1. Мельчайшие и крупнейшие насекомые и сопоста-
вление величины тела насекомых и простейших. По
Эйдманну. А — жук Ptiliolum kunzei (Trichopterygidae)
X 40; В — наездник Trichogramma evanescens (Chaleidi-
dae) X 43; С — инфузория туфелька (Paramaecium cau-
datum) х 40; D — самец жука Megasoma elephas., есте-
ственная величина. Изображение Megasoma (D) в том










0,25 мм и некоторые
наездники из Mymari-
dae, достигающие всего
0,2 мм. С другой сторо-
ны, тело палочников до-
стигает больше 30 см в
длину, южно-американ-
ская бабочка Thysania
agrippina имеет в разма-
хе крыльев до 30 см, а
некоторые вымершие.на-
секомые достигали 50 см




(30 см) насекомых пре-
восходят самых мелких
(0,2 мм) по длине тела
в 1500 раз. Если при-
нять во внимание вымер-
ших (50 см), то разница
доходит до 2 500 раз.
Между тем отношение
между самым мелким и
самым крупным млеко-
питающими (тосканская
землеройка — не считая
хвоста, 3,6 см и кит по-





в том, что при сравни-
тельно простой общей
структуре тела у них вы-
работался целый рядраз-
нообразных, крайне слож-







щегося положения в жи-
вотном мире. ,
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Тип членистоногих (Artnropoda), к которому принадлежит класс насе-
комых, несомненно родственен группе кольчатых червей, или аннелид (Ап-
nelides). Оставляя в стороне ряд других признаков, укажем, что аннелиды
характеризуются гомономно сегментированным телом, примитивными
органами движения в виде параподий и нервной системой в виде брюшной
цепочки. У членистоногих, при сохранении того же основного плана строе-
ния, возникает ряд усовершенствований, которые вполне оправдывают
произведенное Зибольдом выделение членистоногих из кювьеровского типа
членистых (Articulata). Кутикула членистоногих подвергается сложному
процессу хитинизации или склеротизации, в результате которого определен-
ные ее участки— склериты — становятся твердыми, но остальные сохраняют
гибкость и тем самым обеспечивают подвижность склеритов. К последним
изнутри прикрепляются многочисленные двигательные мышцы. Сегменты
тела членистоногих несут по паре сочлененных с ними конечностей,
которые отличаются от параподий значительной длиной и расчленением
на членики. Основная функция конечностей — передвижение, т. е. ходьба,
ползание, но кроме того они могут приспособляться для других функций:
приема пищи, дыхания, размножения и др. Специализация конечностей по
функциям связана и со специализацией соответствующих сегментов,
которые объединяются в функционально различные группы, образуя отделы
тела, или тагмы (tagmata). В теле членистоногих отсутствуют широко рас-
пространенные у аннелид мерцательные эпителии, что, может быть, зави-
сит от сильного развития и склеротизации кутикулы. Вторичная полость
тела, или целом членистоногих закладывается в виде серии парных мезодер-
мальных пузырей, но имеет лишь временное существование, ибо пузыри
вскоре частью сливаются друг с другом, частью распадаются на состав-
ляющие их клетки. Вторичная полость тела, таким образом, сливается с
первичной. Образующаяся дефинитивная полость тела иногда обозначается
термином миксоцель. ' •





5. Морские пауки (Pantopoda)
6. Тихоходки (Tardigrada)
7. Первичнотрахейные (Protracheata s. Onychophora)
8. Многоножки (Myriapoda)
9. Насекомые (Insecta)
Эти классы группируются различным образом. Очень распространено
объединение их в 2 подтипа — жабродышащих (Branchiata), к которым от-
носят первые б классов, и трахейных (Tracheata), состоящих из 3 остальных
классов. Проблема группировки классов членистоногих далека от оконча-
тельного решения, но нам представляется наилучшим предложение Снод-
грасса (1935), основанное преимущественно на различиях в расчленении
тела. Снодграсс не касается Tardigrada и выключает Protracheata из со-
става типа, считая последних за самостоятельную группу, равноправную
аннелидам и членистоногим. Остальные группы объединяются в 3 подтипа
следующего состава:
I. Trilobita








Вымершая морская группа трилобитов безусловно наиболее примитивна из
всех членистоногих; у трилобитов почти отсутствует функциональная спе-
циализация конечностей, и, кроме единственной пары антенн, все осталь-
ные многочисленные придатки почти одинаковы. Сегменты,правда, образуют
3отдела: головной,, грудной, а часто и хвостовой, но грудной, составляющий
большую часть тела, весьма примитивен по строению: его сегменты одина-
ковы, и число их не фиксировано.
Подтип Chelicerata является высокоорганизованным; конечности функ-
ционально специализированы, тело подразделено на головогрудь, состоя-
щую из 6 сегментов и большею частью слитную, и брюшко, сохраняющее
у многих форм раздельность сегментов. Первые антенны, столь типичные
для двух остальных подтипов, отсутствуют/и первой парой придатков яв-
ляются челюсти — хелицеры, устроенные в основе по типу клешни. Вторая
пара — педипальпы, т. е. ногощупальца. Остальные четыре пары голово-
грудных конечностей двигательные. Конечности брюшка, если они
сохраняются, приспособлены для различных функций (дыхание, размноже-
ние), но не для движения.
Наконец, последний, наиболее для наб важный подтип Mandibulata
характеризуется присутствием одной или двух пар антенн и превращением
трех следующих за ними пар конечностей в челюсти. Первая пара челюстей —
мандибулы —получает доминирующее развитие, антеннальные и челюст-
ные сегменты входят в состав головы. Туловище у многоножек не обна-
руживает резкой гетерономное™, и туловищные конечности служат для
движения, хотя первая пара может функционально входить в состав ро-
тового аппарата. У ракообразных и насекомых туловище обычно под-
разделено на грудь и брюшко. Грудные конечности служат для движения,
но у ракообразных до трех передних пар могут присоединяться к рото-
вому аппарату. Конечности брюшка служат для весьма различных функций
(размножение, дыхание, иногда движение) и у низших раков и большинства
насекомых редуцируются. Ракообразные ведут, главным образом, водный
образ жизни и дышат жабрами, насекомые и многоножки живут на суше и
дышат при помощи трахей. Насекомые — единственная среди беспозвоноч-
ных группа, у которой возникли крылья и полёт, что чрезвычайно изме-
нило их организацию.
Главные особенности строения насекомых сводятся к следующему (рис. 2).
Как и у всех членистоногих, тело их сегментировано и покрыто хитинизи-
рованной кутикулой. Последняя выделяется клетками гиподермы—одно-
слойного эпителия, одевающего тело насекомого. Сегменты объединяются
в 3 отдела: голову, грудь и брюшко, которые различаются по функциям
парных придатков и по характеру входящих в их состав сегментов. На
голове сосредоточены органы чувств и ротовые органы: глаза, одна пара
антенн и три пары челюстей. Глаза двух типов—сложные и простые. Первые
парны и состоят из множества отдельных зрительных аппаратов, последние,
называемые также дорсальными глазами, в типичных случаях присутствуют
в числе трех. Членистые антенны служат, главным образом, органами обо-
няния. Из трех пар челюстей мандибулы и максиллы вполне раздельны,
тогда как третья пара сливается по средней линии, образуя непарную ниж-
нюю губу. Ее концевые части, однако, остаются разделенными. В состав
ротового аппарата входят также два непарных образования, не являющихся
конечностями, — верхняя губа и гипофаринкс. Сегменты головы слиты в
сплошную головную капсулу, в которой границы их почти не сохраняются.
Грудь состоит из трех сегментов: переднегруди, среднегруди и заднегруди.
Она служит локомоторным отделом и несет три пары ног и две пары крыльев.
Каждая нога расчленена и состоит из тазика, или коксы, вертлуга,
бедра, голени и лапки, разделенной на членики числом до пяти. Крыльев
обычно две пары; они представляют собой специализированные кожные
складки: Передняя пара расположена на среднегруди, задняя — на задне-
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груди; переднегрудь всегда лишена крыльев. Мощная мускулатура, при-
водящая крылья в движение, заполняет почти всю полость груди. В связи
с этим строение стенок средне- и заднегруди сильно видоизменяется, и схема
строения груди маскируется.
В брюшке помещаются внутренности: большая часть кишечника, выде-
лительная система, органы размножения и т. д. Сегментация лучше всего
сохраняется именно в брюшке, так как его сегменты приблизительно
А„ m.dif m.1.d
0е> А,° • • _ Met Cor
Рис. 2. Схема строения насекомого. А — наружный вид сбоку, левая передняя нога
и левые крылья удалены, правые крылья подняты; В — расположение внутренностей;
С — общий вид, крылья сложены. Мембраны пунктированы, склериты белые, по-
лость тела черная. Ориг.
Ао— аорта, Сег — головной мозг (cerebrum),- Cor — сердце (cor), Gl. асе — добавочная половая же-
леза (glandula accessorial Gl. sal—слюнная железа (glandula salivaria), Qn — брюшной ганглий.
On. sub — подглоточный ганглий (ganglion subintestinale), Ingl — зоб (ingluvies), Jl — тонкая кишка(ileum), Malp — мальпигиевы сосуды, Mes — средняя кишка (meserrteron), m.dv — дорсо-вентральная
мышца крыла (подниматель), m.l.d — продольная спинная (longitudinalis dorsalis) мышца крыла (опу-
скатель), Oes—пищевод (oesophagus), Ov — яичник (ovarium), Ovp — яйцеклад (ovipositor), Prov —
провентрикулус, Red — прямая кишка (rectum), R. s — семеприемник (receptaculum seminis).
одинаковы и явственно отделены друг от друга. Число их изменчиво, но
не более 12, а чаще всего равно 10—11. Брюшко по большей части ли-
шено придатков. Наиболее постоянны хвостовые нити, или церки, нахо-
дящиеся на одиннадцатом брюшном сегменте, и яйцеклад самок, образуемый
придатками восьмого и девятого сегментов. Однако тип строения церков
и яицекладных придатков очень далек от схемы конечности.
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Мускулатура у насекомых поперечнополосатая и богато диференциро-
вана, главным образом, в связи со сложностью движений частей тела и его
придатков..
Кишечный канал насекомых состоит из трех отделов. Передняя и задняя
кишки образуются в виде двух впячений эктодермы, в связи с чем они вы-
стланы изнутри хитином; средняя кишка имеет энтодермальное происхож-
дение и лишена Хитиновой выстилки. Широко распространены слюнные же-
лезы, но печень отсутствует. Органы выделения представлены сле-
пыми трубочками, которые открываются на границе средней и задней кишки
и носят название мальпигиевых сосудов. Кровеносная система открытого
типа, и кровь наполняет полость тела. Главнейшими органами кровеносной
системы являются трубковидное сердце с аортой и спинная диафрагма.
Сердце имеет сегментарные отверстия — остии, через которые в него вхо-
дит кровь.
В противоположность кровеносной, дыхательная система богато развет-
влена, так как ткани насекомых получают кислород, как правило, непосред-
ственно из атмосферы. Она начинается парными, сегментарно расположен-
ными дыхальцами — отверстиями на боках тела; от них отходят трахеи —
трубковидные выстланные хитином впячения эктодермы, которые обильно
ветвятся и оплетают внутренние органы. Полость тела насекомых более или
менее заполнена жировым телом. Последнее состоит из многих лопастей,
лежащих преимущественно в брюшке между органами. Его клетки обильно
наполнены жировыми и белковыми отложениями запасного характера.
Нервная система насекомых построена по типу брюшной цепочки.
Органы чувств у насекомых многочисленны и разнообразны. Наиболее
велики и сложны парные глаза. Органы осязания и химических чувств
представлены отдельными чувствител
т
^ными единицами, так или иначе
распределенными по поверхности тела.
Насекомые раздельнополы; гермафродитизм крайне редок. У самки имеет-
ся парный яичник и большей частью сложные выводные пути, открываю-
щиеся наружу половым отверстием. Семенники у самца также парные, муж-
ские половые пути иногда весьма сложны.
В большинстве случаев насекомые размножаются посредством откладки
яиц. Из яйца выходит личинка, которая превращается во взрослое насеко-
мое путем более или менее сложного метаморфоза. При полном метамор-
фозе (Insecta holornetabola) после стадии личинки наступает покоящаяся
стадия куколки, из которой затем выходит взрослое насекомое. При непол-
ном метаморфозе (Insecta hemimetabola) куколка отсутствует, и личинка,
закончив свое развитие, непосредственно дает половозрелую форму.
Насекомые делятся на два подкласса. Низшие или бескрылые насекомые
(Apterygota) представлены сравнительно небольшим числом мелких, скрытно
живущих форм, характеризующихся полным первичным отсутствием кры-
льев. К высшим или крылатым насекомым (Pterygota) относится громадное
большинство. Присутствие крыльев служит наиболее характерным их при-
знаком; отсутствие крыльев, нередко встречающееся среди Pterygota, есть
результат утраты этих органов. Оба подкласса делятся на отряды, которых
среди Apterygota обычно насчитывают три, тогда как в состав Pterygota
входит более двадцати отрядов.
Глава И
СТРОЕНИЕ И СЕГМЕНТАРНЫЙ СОСТАВ ГОЛОВЫ
Голова насекомых функционально характеризуется тем, что на ней со-
средоточены главнейшие органы чувств и органы приема пищи.
По своему размеру голова — наименьший из трех отделов тела насе-
комых. Заметну.? ее увеличение может происходить только за счет появле-
JJ* ния на ней добавочных выростов, вроде рогов жука носорога и многих дру-
£ ? тих пластинчатоусых (рис. 1 D) или за счет усиленного развития глаз у хо-
^*
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* рошо летающих форм, вроде крупных стрекоз. И лишь у некоторых форм
CV муравьев голова в целом настолько увеличивается, что становится больше
t s . груди и брюшка (рис. 3 А). У личинок высших мух, к которым принадлежит
~"> и комнатная муха, все тело к переднему концу суживается (рис. 4 А), го-
лова подвергается сложному процессу дезинтеграции (стр. 36), и этих ли-
чинок обычно называют безголовыми.
Наклон головы к продольной оси тела бывает различным. Если ротовое
отверстие вместе с челюстями обращено вперед, или, по крайней мере, вниз
и вперед, то голова называется п р о г н а т и ч е с к о й (рис. 4 С). Если
же рот и челюсти обращены вниз, то голова именуется г и п о г н а т и ч е -
с к о й (рис. 4 В). Наконец, о п и с т о г н а т и ч е с к а я голова направ-
. лена ртом косо назад и вниз. В различных больших группах насекомых
преобладает то тот, то другой тип головы.
§ 1. ФОРМА ГОЛОВЫ
Форма головы довольно разнообразна. В общем она представляет собою
округлую капсулу, в той или иной мере сплюснутую спереди назад при ги-
погнатическом типе и сверху вниз при прогнатическом. От этой основной
формы бывают отклонения, которые, если не особенно часты, то все же
настолько резки и характерны, что на них следует остановиться.
Так, в громадном семействе жуков долгоносиков (Curculionidae) голова
вытянута в г о л о в о т р у б к у (термин Семенова-Тян-Шанского). Длина
и строение последней различны: у Bothynoderes (рис. 5 А) голова вытянута
сравнительно слабо, у Lixus (В) сильнее, у Balaninus (С) очень сильно, у
самки африканского Antllarrhlnus (G) головотрубка достигает громадного
развития и втрое длиннее, чем тело. У всех этих форм удлиняется преиму-
щественно часть головы, лежащая впереди антенн, и вся головструбка
более или менее загнута вентрально. ДАоизком семействе Brenthidae юло-
вотрубка также бывает очень длилна, щщутинеНие происходит, главным об-
разом, в участке между антеннами "и:'глазадаР^рйс.'4..!/, К), а вентральный
загиб выражен слабо. Након© *^, у, Apodems (ШгсШогийае) удлиняется
преимущественно часть головы, лежащая позади глаирис. 5 D, E,F). Го-
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Рис. 3. Величина и форма головы у насекомых. А — муравей солдат Pheldole insta*
bilis, по Уилеру; В — носатый солдат термит Eutermes costaricensis, по Банксу
и Снайдеру; С — вытягивание головы в стороны у мух Diopsidae; вверху Achias
amplividens, внизу — голова Diopsis thoracica, по Эйдманну.
Ant — антенна, Ос—сложный глаз, ОМ. I — латеральный глазок, Ocll. m — медиальный глазок.
Рис. 4. Личинка муско-
идной мухи, лишенная
обособленной головы.
В — гипогыатическая го-
лова, С — прогнатиче-
ская голова.
I, П, VIII — первый, второй
и восьмой сегменты брюшка,
7, 2, 3, — сегменты грули.
Anus — анальное отверстие,
Gnt—челюсти, Stg. a—перед-
нее дыхальие, $ti>. p — зад-
нее дыхальце, Tr. d — дор-
сальная трахея, Tr. I — ла-
теральная трахея. в
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ловотрубка служит для прогрызания канала в плотном пищевом субстрате
(орехи, желуди и т. п.) и для проталкивания в канал откладываемого яйца.
Поэтому у самцов она иногда слабее развита, чем у самок (рис. О, Н). Че-
люсти находятся на конце головотрубки и потому весьма миниатюрны-
Рис. В. Удлинение головы у жуков. Ориг. А — Bothynoderes caudatus; В — Lixtts furcatus;
С — Balaninus turbatus; D — Apoderus coryli v. ellatus; E — Apoderus carbonicolor,
F — самка Apoderus longiceps; G — самка Antliarrhinus rectirostris; H — самец Antliar-
rhinus rectirostris; J — Eutrachelus tern mincki; К — Brent Ms sp.; A — H — дол-
гоносики (Curculionidae); J, К— Brenthidae; A, B, C,G. H — удлинение головы перед
антеннами; D, E,F,— удлинение позади глаз; J , К — удлинение между антеннами и
глазами.
Прогрызание совершается исключительно челюстями, напоминая в извест-
ной степени работу бурава.
Иная форма головы встречается у прямокрылых. Многие кобылки имеют
гипогнатическую голову с отвесной передней поверхностью, причем антен-
ны сидят на сгибе между лбом и теменем. Но, например, у Stenobothrus
лобная поверхность направлена своим нижним концом назад, так,, что лоб
19
•и темя образуют острый угол (рис. б А), у вершины которого сидят ан-
тенны. У Donista эта особенность выражена очень сильно (В), ау Acrid»
достигает высшей степени своего развития (С). Угол лба и темени ста-
Рис. 6. Вытягивание теменной части головы у прямокрылых. Ориг. А — Stenobothrus
nigromaculatus; B — Dmista sagitta; С — Acrida nasuta.
новится очень малым; вся лобно-теменная область вытягивается почти
в пластинку, на конце которой прикрепляются антенны. Ротовое отвер-
стие сдвигается в нижнюю и заднюю часть головы, и последняя является
Рис. 7. Форма головы у эктопаразитов позвоночных. Концы антенн
обращены назад. А — пухоед Т richodectes subrostratus; В — клоп
Androctenes Iwrvattii; С — блоха Macropsylla, по Веберу; D — жук
Platypsylla castoris. по Шарпу.
Ant— антенна, Сап—желоб на вентральной стороне головы, С/у — клипеус,
ti< — глосса, Lac — лациния, Md — Мандибула, Ph — глотка, Р. 1Ь — лабиальный
щупик.
опистогнатическои. Вдобавок антенны приобретают необычную форму
удлиненных листочков (см. стр. 454).
Замечательно строение головы пухоедов (Mallophaga) — эктопарази-
тов птиц и млекопитающих. Передняя часть головы разрослась вперед
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ив стороны и образовала на боках специальные выемки, в которых плотно
сидят повернутые концами назад антенны (рис. ТА, Ant). Так как пу-
хоеды быстро передвигаются в перьевом покрове хозяина, то такое рас-
положение антенн защищает их от задевания за перья и от поврежде-
ний, которые были бы неизбежны при обычном положении антенн.
Аналогичное приспособление имеется у блох (Aphaniptera) с той разницей,
что пухоед сплюснут сверху вниз, а блоха — с боков, а потому и форма
головы блохи существенно отличается от таковой пухоеда (рис. 7 С).
Однако конструктивный принцип в обоих примерах один и тот же — корот-
кая, обращенная назад антенна прячется во впадину позади разросшейся
передней части головы. Пухоеды и блохи—две богатые видами группы.
Но то же приспособление свойственно и двум паразитическим формам,
стоящим особняком в•своих отрядах: паразиту бобра PlatypsyUus cas-
toris, относящемуся к жукам (рис. 7 D), и Androctenus horvathi (рис. 7 В),
относящемуся к полужесткокрылым (Polyctenidae). Весьма интересны также
вши (Siphunculata). Концы антенн направлены у них вперед. Так как
вши ползают медленно, то, быть может, концевое положение антенн не пре-
пятствует их движению.
Форма головы может сильно видоизменяться благодаря появлению на
ней различного рода выростов. Кроме уже упомянутых пластинчатоусых
(рис. 1 D) укажем на характерный для «носатых» особей термитов медиаль-
ный отросток (рис. 3 В), на конце которого открывается отверстие специ-
альной железы (рис. 305 С), а также на замечательных мух, принадлежащих
к семейству Diopsidae. У этих последних голова образует два громадных
боковых отростка (рис. 3 С). На концах их находятся сложные глаза и ан-
тенны (рис. 3D, Ос, Ant), а приблизительно на средине длины отростка
лежит один из трех дорсальных глазков (Ocll. I).
*
§ 2. НОМЕНКЛАТУРА ЧАСТЕЙ ГОЛОВНОЙ КАПСУЛЫ
Прежде чем переходить к дальнейшему, остановимся на номенклатуре
частей головной капсулы, или э п и к р а н и у м а, под которым ра-
зумеют все наружные хитиновые элементы головы", за исключением придат-
ков и глаз. Эту номенклатуру иллюстрирует рис. 8. Она выработалась в си-
стематике насекомых довольно давно, и потому общепринятые термины боль-
шей частью не отражают современных представлений о морфологическом со-
ставе и природе отдельных частей головы. Они заимствованы, главным
образом, из человеческой анатомии. На гипогнатической голове разли-
чают, во-первых, различного рода поверхности, во-вторых — швы, которыми
эти поверхности могут быть разделены. Швы представляют собою длинные, на
обычно неглубокие складки покровов, вдающиеся в полость головы. Снару-
жи они имеют вид бороздок, изнутри вид валиков (см., например, лобный
шов s. fr. и складку p. fr. на рис. 8 A, D). Верхнюю сторону головы на-
зывают т е м е н е м (vertex — рис. 8А, Vr). Вдоль темени в сагиттальном на-
правлении идет т е м е н н о й , или э п и к р а н и а л ь н ы й ш о в
(s. cor), разделяющий темя на правую и левую половины. Передняя поверх-
ность головы называется л и ц е в о й (facies). Эпикраниальный шов,
спускаясь на лицевую поверхность, делится вилообразно на две ветви. При-
близительно треугольное поле между ними носит название л б а (frons —
Fr), а самые ветви называются л о б н ы м и ш в а м и (suturae frontales —
s. fr). Иногда между лбом и теменем проходит еще з а д н е л о б н ы й шов..
По сторонам от лобных швов лежат щ е к и (genae — О), которые заги-
баются на бока головы, а вверху без определенной границы переходят R
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темя. Заднюю границу щеки составляет з а т ы л о ч н ы й ш о в (sutura
occipitalis— В, С, s.occ), который, поднимаясь вверх, образует также и
заднюю границу темени. Пространство, лежащее позади затылочного шва,
носит название з а т ы л к a, (occiput — Осе) в верхней части головы и
Рис. 8. Схема строения головы насекомого. А — вид спереди; В — сбоку; С —сзади;
D— правая половина головы; Е — вид головы снизу (мандибулы и максиллы уда-
лены, нижняя губа обрезана у основания).
Список обозначений для рис. 8 и последующих, относящихся к строению головы.
«1 — заднее сочленение мандибулы
«2 — переднее сочленение мандибулы
«з — сочленение максиллы
"t — сочленение нижней губы
Ant — антенны




с. осе — затылочный мыщелок (condylus occipi-
talis)
<! — сочленение нижней губы
i>. sal — слюнной проток (ductus salivarius)
Ер — эпифаринкс
/ . Tnt. а — передняя тенториальная ямка (fossa
tentorii anterior)
/ . Tnt. p — задняя тенториальная ямка (fossa
tentorii posterior)
Fr — лоб (frons)
<5 — щека (gena)
<jal — галеа
G/ — глосса
Hyp — гипофаринкс (hypopharynx)
Lac — лациния
1J> — нижняя губа (labium)
Lbr — верхняя губа (labrum)
Md — мандибула
Me — подбородок (mentum)
Mx — максилла
Юс — глаз (oculus)
Осе — затылок (occiput)
Cell —• глазок (ocellus)
р. ер — эпистомальная складка (plica eplstoma-
IIS/
2 2
p. fr — лобная складка (plica frontalis)
p. sg — субгенальная складка (plica subgenalis)
pG — защека (postgena)
Pg — пальпигер
Pgl — параглосса
Ph — глотка (pharynx)
P. lb — лабиальный щупик (palpus labialis)
poMe — постментум
P. mx — максиллярный щупик (palpus rnaxilla-
ris)
p. occ — затылочная складка (plica occipitalis)
p. pmx— постмаксиллярная складка (plica post-
maxillaris)
prMe — прементум
s. ep — эпистомальный шов (sutura epistomalis)
sQ — подщека (subgena)
Sg. lb — лабиальный сегмент
s.cor — эпикраниальный шов (sutura coronal is)
s. ep — эпистомальный шов (sutura epistomalis)
s. fr — лобный шов (sutura frontalis)
s. hst — гипостомальный шов (sutura hypostoma-
lis)
». Me — субментум
s. occ — затылочный шов (sutura occipitalis)
S. pmx — постмаксиллярный шов (sutura post-
maxillaris)
s. sg — субгенальный шов (sutura subgenalis)
Stp — стипес
Susp — суспензорий




 Tnt$, ТШц — задние, передние и верхние
руки тенториума
VΓ — темя (vertex)
з а щ е к (postgenae — pG) в нижней. Оно весьма узко и ограничено сзади
з а д н е з а т ы л о ч н ы м швом (sutura postoccipitalis). Позади послед-
него лежит узкий воротникообразный з а д н е з а т ы л о к (postocciput),
которым голова заканчивается. По причинам, изложенным ниже, мы будем,
однако, называть заднезатылочный шов п о с т м а к с и л л я р н ы м
ш в ом (sutura postmaxillaris — s. pmx), а заднезатылок н и ж н е г у б -
н ы м, или л а б и а л ь н ы м с е г м е н т о м (Sg. lb). Нижняя граница
лба, щек и защек образована длинным швом, который называется под лбом
э п и с т о м а л ь н ы м швом (sutura epistomal is — рис. 8 В, s. ер.), под ще-
ками с у б г е н а л ь н ы м (sutura subgenalis— A, s. sg) и под защеками
Г и п о с т о м а л ь н ы м (sutura hypostomalis—В, s. hst). Под лбом
и эпистомальным швом лежит довольно широкая пластинка, к которой при-
членена нижняя губа — н а л и ч н и к , или к л и п е у с (clypeus — Cly).
Под щеками и защеками лежат узкие п о д щ е к и (subgenae— В, sG).
К ним причленяются мандибулы (Mα") и максиллы (Мх), тогда как нижняя
губа (Lb) сочленена с нижнегубным сегментом (рис. 8 В, С). Последний не-
сет также пару сочленовных выступов для шейных склеритов (Cerv ) . Антенны
(Ant) прикрепляются латерально от лобных швов; сложные глаза (Ос)
лежат выше и позади антенн; из трех простых дорсальных глазков (ocelli —
Ocll) один лежит в верхней части лба, два других по сторонам эпикраниаль-
ного шва (рис.8 Л). Наконец, надо отметить две пары т е н т о р и а л ь н ы х
я м о к (fossa tentorii), от которых начинаются части внутреннего скелета
головы, тенториума (tentorium — Tnt). Передняя пара ямок (рис. 8 А,
/. Tnt. а) находится между лбом и клипеусом на эпистомальном шве; зад-
няя (рис. 8 В, С, D,f.Tnt. p) заканчивает собою постмаксиллярный шов.
§ 3. СЕГМЕНТАРНЫЙ СОСТАВ ГОЛОВЫ
А. Общий ход цефализации
В состав головы насекомых входит предротовой отдел и несколько перед-
них сегментов тела. В результате их слияния, во-первых, образуется креп-
:
кая головная капсула, которая дает защиту головному мозгу и опору че-
люстному аппарату, а, во-вторых, конечности нескольких передних сегмен-
тов приближаются к ротовому отверстию и окружают его, что является
необходимой предпосылкой их превращения в челюстные придатки. В этом
можно видеть функциональное значение образования головы. Указанный
процесс носит название цефализации (рис. 9). У близкой к аннелидам гипоте-
тической формы (рис. 9 Л) тело начинается с нредротовой лопасти, просто-
миума (Prst). Затем (В) на всех сегментах тела возникают парные конеч-
ности, первоначально не отличающиеся друг от друга, а на простомиуме
появляется пара щупалец. Далее (С) ближайшие к голове конечности на-
чинают передвигаться вперед по бокам рта, ив результате одна пара оказы-
вается впереди рта, но затем (D) дегенерирует, а три следующих пары окру-
жают рот и превращаются в челюсти (Е). Все сегменты, на которых на-
ходятся перечисленные конечности, срастаются и дают головную капсулу,
резко отделенную от следующего отдела тела, груди. Таков предположи-
тельный ход эволюции головы насекомых. Какие же фактические основания
могут быть приведены в его пользу? Проблема не решена окончательно, и
мнения исследователей расходятся.
Основная трудность вызвана чрезвычайно плотным слиянием сегментов.
Лишь недавно исследования Снодграсса ясно показали, что следы между




Рис. 9. Возникновение отделов тела у на-
секомых. Lbr — верхняя губа; Os —
рот; Prst — простомиум.
Давно установленными критериями сегментации головы насекомых и
других членистоногих служат число пар головных конечностей и число
головных сегментов, различимых при
эмбриональном развитии.
Насекомое с примитивным грызу-
щим ротовым аппаратом имеет на го-
лове 4 пары придатков-: антенны,
мандибулы, максиллы и нижнюю
губу. Последняя есть несомненный
результат слияния одной пары конеч-
ностей. Таким образом, в состав го-
ловы входят минимум четыре сег-
мента. Это находит себе полное под-
тверждение в данных эмбриологии.
НИпример, у зародыша капустницы
(Pieris brassicae — рис. 10 В) мы Ha-
il ходим зачатки антенн (Лл/
а
), манди-
бул (Md), максилл (Мх) и нижней
губы (Lb). Первоначально они имеют
вид почти совершенно одинаковых
бугорков (рис. 10 А), позже они удли-
няются и между ними возникают
различия в форме, величине и поло-
жении по отношению к оси тела заро-
дыша (рис. 10 В). Однако у Anu-
rida (Apterygota — рис. 10 D), кроме
перечисленных парных придатков,,
есть еще одна пара (Ant2), лежа-
щая между зачатками антенн и мандибул. Эти образования весьма
важны со сравнительно-анатомической точки зрения. Как известно,
ракообразные имеют две пары антенн (рис. 11 Л, Ant
u
 Ant2), кото-
рые в общем одинаково хорошо развиты у взрослых форм. У насе-





во взрослом состоянии у
насекомых отсутствуют.






нам (рис. 11 В, Ant2).
Аналогичные данные он
приводит для аптеригот
Campodea и Machilis. Са-
мый сегмент вторых ан-
тенн, который называют
вставочным, или и н-
т е р к а л я р н ы м , был
обнаружен, кроме упомянутой Anurida, также у зародышей ряда других
форм, включая таких высоко развитых, как шелковичный червь и пчела.
В нем закладывается пара таких же целомических мешков, как и в других
сегментах, и пара ганглиев, входящих затем в состав головного мозга,
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Рис. 10. Головные конечности у зародышей насекомых,.
А — ранний; В — поздний зародыш Pieris brassicae,
поГраберу; С—Carausius merosus, по Висманну; D—
• Anurida maritima, по Уилеру.
Anii, Ants — первая и вторая антенны, Os — рот, Р — ноги,.
Рге — преантенна. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
где они ложатся позади ганглиев, иннервирующих антенны. Таким обра-
зом, закладка у насекомых сегмента вторых антенн и его последующая
редукция не возбуждают сомнений, и наш
первоначальный минимум числа головных •-
 Af*i
сегментов должен быть увеличен до пяти.
Б. Пред ротовая область
В монографии по морфологии аннелид и
членистоногих Снодграсс (1938) утверждает,
что голова гипотетических Protomandibulata
состояла из иредротовой головной лопасти,
или а к р о н а, соответствующего прссто-
миуму, т. е. предротовой области аннелид, и
из четырех послеротовых сегментов, т. е.
интеркалярного и трех ^челюстных. Первые
' антенны он относит к акрону, т. е. считает
их предротовыми придатками, гомологичными
пальпам некоторых аннелид [рис. 12 Pal
(Ant
x
)\. В соответствии с этим находится и
схема головы насекомых, опубликованная не-
сколько раньше в его руководстве(рис.21 Д £ ) .
Этот взгляд основан на ряде исследова-
ний как сравнительно-анатомических, так и
эмбриологических. Таковы работы Ганстрема
(1928) и Гольмгрена (1916) по нервной си-
стеме аннелид и членистоногих, новейшие
исследования развития саранчевых (Рунвал,
1937) и ряд других. Совокупность данных
этих исследователей приводит Снодграсса
к выводу, наглядно выраженному на
двух схемах. На первой схеме (рис. 12)
изображен передний конец гипотетического
кольчатого червя. Он разделяется на две
основных части: предротовую, из которой
затем развивается акрон членистоногих (Асг),
и послеротовую, или туловищную. На пред-
ротовой находятся две пары щупалец (Tlt
Т
а
) и одна пара пальп (Pal). Каждому при-
датку соответствует целомическии мешок (сое)
и ганглий (On) с отходящим от него нервом.
Ганглии сидят на нервном стволе, который дугой обходит вокруг рта (Os)1
и продолжается в два брюшных нервных ствола туловища (N). Туловищ-
ные сегменты также снабжены каждый парой ганглиев, парой целоми-
ческих мешков и парой параподий.
На схеме гипотетического примитивного членистоногого (рис. 13)
остается, по существу, то же самое. Важнейшие отличия сводятся к следую-
щему: первая пара щупалец исчезла, вторая — получает название преан-
тенн (Рге), а пальпы превратились в первые антенны (Antj). Развились
глаза (Ос), а их оптические ганглии возникли в связи с ганглиями исчезнув-
ших первых щупалец. Первая пара параподий превратилась во вторые
антенны (Ant,); последующие пары дают начало серии челюстей и ног
(рис. 14 Md, "Мх, Lb).
Главным доводом в пользу преоральной природы первых антенн являет-
ся тот давно установленный'факт, что у всех изученных в этом отношении
членистоногих коммиссура, соединяющая ганглии первых антенн, проходит
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Рис. 11. А — схема головы ра-
кообразных, по Кальману;.
В — зачаточная вторая антенна
у кобылки Dissosteira.
Anti, Ants—первая и вторая антен-
ны, Нур1— склерит гипофаринкеа,-
т
в
—ретрактор угла рта, Мх{,
Мх% •— первая и вторая максиллы,
Os — рот. Прочие обозначения см.
рис. 8, стр. 22.
"впереди рта. Между тем, соответствующая коммиссура вторых антенн про-
водит позади рта, хотя самые ганглии сместились вперед и вошли в состав
головного мозга, лежащего целиком впереди рта. Снодграсс, в согласии
. Act
сое
Рис. 12. Схема переднего конца тела
аннелид.
Аст—акрон, Anus — анус, Antlt Ant% — пер- А ,
вая и вторая антенны, сое — целомический ме- AliUS
глаз', Os — рот^Ра^'-^пТльгш^Рге — "преантен^ Р и с > 13. Схема тела членисто-
на, 'TI, Т
а
 — первое и второе щупальца, Tel — НОГИХ, ПО Снодграссу. Обозна-
тельсон, х — зона роста. чения СМ. рис. 12.
с рядом современных исследователей, считает, что истинная сегментация
имеет место лишь в послеротовои части головы, где все органы имеют на-
Рис. 14. Генезис головных конечностей и цефа-
лизация, по Снодграссу. А — полихета, у кото-
рой два первых посторальных сегмента слились
вместе, В — зародыш насекомого, у кото-
рого голова (акрон) несет две пары придатков
(Рте, Anl,),C — голова гипотетического члени-
стоногого, состоящая из акрона и первого посто-
рального сегмента. I—IV— посторальные сегменты.
Прочие обозначения см. рис. 8, 12.
стоящее двурядное расположение, а придатки происходят из параподий
аннелид. Между тем, в предротовом отделе важнейшие компоненты рас-
положены радиально по отношению ко рту, имеющиеся придатки проис-
ходят не.из параподий, но из совершенно иных придатков простомиума
аннелид., а весь простомиум в целом представляет собою несегментиро-
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ванное образование. Предротовые целомические мешки происходят,
однако, из истинной послеротовой мезодермы. Они вошли вторично
в предротовой отдел и расчленились там в соответствии с имеющи-
мися придатками (Иванов, 1944). Важнейшим для нас выводом из
этой теории является то, что первая и вторая антенны оказываются
морфологически различными. Это высказывалось рядом исследователей
и раньше, но Снодграсс обосновывает свой вывод большим фактическим
материалом. Однако другие авторы, как прежние (Кальман, 1909), так
и современные (Федоров, 1926, 1929), считают первые антенны за по-
слеротовые образования, которые, подобно вторым, заняли предротовое
положение; но так как эта миграция совершилась очень давно, то перемести-
лась и коммиссура их ганглиев. Вопрос этот чрезвычайно сложен; выше изло-
жена лишь часть относящихся к нему данных. Но все же точка зрения
Снодграсса менее убедительна, чем противоположная. Важнейших фак-
тов здесь два. У множества высших ракообразных (Malacostraca) пер-
вые и вторые антенны обнаруживают чрезвычайное сходство в своем
строении — каждая состоит из очень большого количества одинаковых
члеников. Правда, есть и отличия — первые антенны имеют два жгута, а
вторая один. Но, тем не менее, сходство между ними разительно и
нашло себе и номенклатурное отражение. Одно из общих правил мор-
фологической специализации состоит в том, что одинаковые органы в
процессе эволюции становятся различными в соответствии с разделением
труда между ними. Принятие предротовой природы первых антенн
требует допущения противоположного процесса, т. е. возникновения
сходства между органами различного происхождения. Случаи этого рода
встречаются в порядке исключения, а не правила. Трудно допустить,
чтобы столь различные органы, как пальпы и параподии аннелид, превра-
тившись в антенны, приобрели бы столь сходное строение, Kai«, напри-
мер, у многих ракообразных. Известно, что пальпы аннелид иннерви-
руются от стебельчатых тел головного мозга (стр. 620), тогда как первые
антенны получают нервы из совершенно другого отдела мозга, из дей-
т о ц е р е б р у м а (стр. 619). Это различие в иннервации также противоречит
происхождению антенн из пальп. Мы полагаем, что первые антенны ракооб-
разных и насекомых суть послеротовые придатки, которые, подобно вторым
антеннам, сместились в предротовую область головы и приобрели, в отли-
чие от вторых, предротовое соединение своих нервных центров. Наконец,
интересно, что у раков богомолов Stomatopoda акрон с глазами отде-
лен швом от сегмента первых антенн. Таким образом, акрон насеко-
мых заканчивается, по нашему мнению, перед первыми антеннами. В его
составе, следовательно, остаются преантенны и верхняя губа (labrum). Что
касается до преантенн, то их зачатки и соответствующие целомы описаны
у сколопендры Геймонсом (1901), а в последнее время известность прио-
брела работа Висманна (1926), который обнаружил их у зародыша Cα-
rausius (рис. 10 С, Рге). Природа этих образований, однако, сомнитель-
на; они существуют только у зародыша, и ни одно взрослое члени-
стоногое, не имеет придатков, которые соответствовали бы преантеннам.
Поэтому считать их за достоверные гомологи конечностей не приходится.
Быть может, они соответствуют щупальцам аннелид, но скорее это времен-
ные ценогенетические органы. Точно также и верхнюю губу нельзя сравни-
вать с конечностями, ввиду ее непарного строения. Надо прибавить, что в ее
предротовой природе есть сомнения, так как она иннервируется от трито-
церебрального отдела головного мозга (стр. 619), т. е. от ганглия вторых
антенн. Оставляя в стороне этот мало освещенный вопрос, можно принять
состав акрона насекомых в том виде, как предлагает Снодграсс, но за вы-
четом сегмента первых антенн.
На основании всего сказанного, строение головы насекомых может быть
выражено следующей схемой: голова насекомых состоит из акрона, который
4
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гомологичен простомиуму аннелид и к которому принадлежат глаза, и из
пяти послеротовых сегментов: антеннального, интеркалярного, мандибу-
лярного, максиллярного и лабиального.
§ 4. ГРАНИЦЫ ГОЛОВНЫХ СЕГМЕНТОВ
Если голова насекомого — метамерное образование, то естественно ожи-
дать следов ее сегментарного состава в сформированной головной капсуле.
При этом надо иметь в виду, что с одной стороны
процесс детализации шел спереди назад, по-
этому слияние передних сегментов должно быть
полнее, чем таковое задних. С другой стороны,
усиление развития головного мозга и сложных
глаз должно было вызвать
значительные изменения в
передних сегментах голо-
вы. Это вполне подтверж-
дается действительностью.






Anty — первая антенна,Ants — вторая антенна,




Р. тй — мандибулярный
щупик, Sg. тй ^-манди-
булярный сегмент, Sg. mxj,
Sg. mx2— сегменты пер-
вых и вторых максилл,
«. pant — постантен-
нальный шов, $. ртй —
лостмандибулярный шов.
Прочие обозначения, как
на рис. 8, стр. 22.
своего сегментарного про-
исхождения, тогда как в
передней ее части нельзя
указать бесспорных границ
между слившимися сегмен-
тами. В несомненно посто-
ральной части головы у
ракообразного Branchipus
(рис. 15) мандибулярный
сегмент (Sg. md) отделен
постантеннальным и. пост-
мандибулярным швами




Рис. 16. Голова Anaspides







также у тасманийского рака Anaspides (рис. 16 A, s. pmd). Он отделяет
три сегмента тела науплиуса от последующих.
Переходя к насекомым, надо сказать, что все сочленения, расположенные
впереди мандибулярного сегмента, у них, видимо, бесследно исчезли.
П о с т м а н д и б у л я р н о е сочленение, в виде плотного шва, описано лишь
у Macfiilis и близких родов среди Thysanura (рис. 16 В, s. pmd). Этот слу-
чай чрезвычайно интересен.Правда, у прямокрылых очень часто встречается
так называемый затылочный шов, который по положению приблизительно
соответствует постмандибулярному (рис. 8 В, s. occ)t но он считается за
вторичное образование, так как его нижний конец упирается не в про-
межуток между мандибулой и максиллой, а несколько впереди от заднего
мандибулярного сочленения.
Значительно чаще встречается у насекомых шов между максиллярным
и нижнегубным сегментами. Этот шов обычно именуют постокципиталь-
ным, т. е. заднезатылочным, но мы будем называть его п о с т м а-
к с и л л я р н ы м швом. Точно так же мы не видим оснований сохранять
для лабиального сегмента название заднезатылочного, как это делают
Снодграсс и другие. Постмаксиллярный шов существует у некоторых
Machilidae. Он явственно выражен у Nesomachilis (рис. 16 В, s. pmx),
а так как здесь же имеется и постмандибулярный шов, то мы получаем
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единственное в своем роде отчленение максиллярного сегмента и спе-
реди и сзади. Однако, несмотря на примитивность Machilidae, оба зад-
них сегмента их головы заметно редуцированы, в частности лабиальный




но выражен у многих прямокры-
лых. У кузнечиков он имеет вид
воротника вокруг затылочного
отверстия (рис. 17, Sg. lb). Его
края отогнуты в стороны, а к
нижнему краю подвешена ниж-
няя губа. Самый постмаксил-
лярный шов (s. ртх) вдавлен
внутрь головы, образуя там
валик. Его нижние концы пере-
ходят в пару глубоких впячива-
ний кутикулы, входящих в со-
став внутреннего скелета головы,
или тенториума (Tnt—см. также
стр. 32). Места впячений носят
название задних тенториальных
ямок (7- Tnt. р). Нижнегубной
сегмент сохраняется в обосо-
бленном виде у многих других
насекомых, как, например, у
ряда взрослых жуков (рис. 18
А, В, Sg. lb). Замечательна
его эволюция у перепончатокры-
лых. У личинки осы лабиаль-
ный сегмент располагается в
виде узкой каймы вокруг ши-
рокого затылочного отверстия
(рис, 19 A, Sg. lb.) У взрослой
осы последнее сильно уменьше-
но, и диаметр лабиального
сегмента соответственно сокра-
щен, но его длина значительна,
и он принимает вид высокого
воротничка (рис. 19 В). За-
метим, . что вентральный край
сегмента отрывается от нижней
губы, и между ними образуется промежуток. Последний заполняется
двумя языкообразными разращениями задней стенки головы, которые
соприкасаются по средней линии. У пчелы оба разращения сливаются,
разделяющая их граница исчезает, и на ней даже появляется вторичная
идущая справа налево складка (рис. 19 С).
Рис. 17; Голова кузнечика DecUcus verrucivoms.
Ориг. Видны постмаксиллярный шов, лабиаль-
ный сегмент и тенториум.
Ant — антенна, Crd — кардо, /. Tnt. р — задняя тен-
ториальная ямка, Gal — галеа, G/ — глосса. Lac —
лациния, Lb — нижняя губа, Lbr — верхняя губа,
Мй — мандибула, Мх — максилла, Р. ю — лабиаль-
ный щупик, Р. тх — максиллярный щупик, Sg. U> —
лабиальный сегмент, S. ртх — постмаксиллярный шов,
Tnt — тенториум.
§ 5. ГИПОФАРИНКС
Все рассмотренные структуры относятся к спинным частям головных
сегментов. Типичный сегмент членистоногих в основном подразделяйся
на спинную часть, или тергит (рис. 20, Trg) и брюшную, или стернит
(Strn). На границе между тем и другим причленяются конечности. Все
29
челюстные придатки насекомых прйчленены к нижней части головной
капсулы, следовательно, капсула соответствует тергитам головных
А В
Рис. 18. Лабиальный сегмент у взрослых
жуков Staphyfinus cinnamopterus (А) и
Epicauta (В).
Oα — гул арная пластинка, hst — гипостома (часть
головной капсулы, отделенная гипострмальным
швом от эащеки). Прочие обозначения см. рис. 8,
стр. 22.
сегментов. Но, спрашивается, где же находятся их стерниты? Так как
стернит, например, в грудном сегменте, лежит между основаниями ко-
Рис. 19. Лабиальный сегмент у перепончатокрылых, по
Снодграссу. А— личинки осы Vespa; В — взрослой Vespa;
С — взрослой пчелы Apis mellifica.
Lor — лорум. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22,
fiaU'
Рис. 20. Схема сегмента членистоногих.
Схр — коксоподит, CxPi — тергальное сочленение коксоподита.
Схр$—стернальное сочленение коксоподита, Dors — спинной сосуд,
Fern — бедро, N — нервная система, Р1 — плейральная область, Strn —
стернит, Tib — голень, Trg — тергит, mi — тергальная передняя мышца
коксоподита, т 2 — то же, задняя, т 3 , т 4 — стернальные передняя и
задняя мышцы коксоподита, т„, m^ — подниматель и опускатель тело-
подита, т 8 — опускатель голени, т. I. d — спинная продольная мышца,
m. U у— брюшная продольная мышца.
нечностей, то, очевидно, стерниты головных сегментов доданы нахо-
диться между основаниями челюстей. У зародыша Anurida (Qollembola)
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стернальная область головы представлена довольно обширным полем, вокруг
которого располагаются зачатки челюстей (рис. 21 В). У взрослого насекомога
эта область становится выпуклой и дает языкообразный придаток, известный,
под названием г и п о ф а р и н к с a (hypopharynx — рис. 21 D, Е, Hyp).
Если удалить все челюсти и рассматривать голову снизу, то положение
гинофаринкса становится особенно ясным (рис. 8 Е). Спереди к нему при--
мыкает ротовое отверстие, сзади открывается проток слюнных желез.
В элементарных руководствах гипофаринкс обычно трактуется наравне'
с челюстями, как одна из частей ротового аппарата. По существу его природа!
совершенно иная. Гипофаринкс в грызущем рте участвует в
Рис. 21. А, В— головной отдел зародыша Anurida; С — вид вскрытой головы насеч
комого, показывающий строение тенториума; D — схема строения и сегментации голо-
вы, вид сбоку; Е — то же, в поперечном разрезе.
а, Ь — верхняя и нижняя границы плейральной области, Лег — «крон, Antlt Ant% — первая и вторая
антенны, cent — шея, Схр — коксоподит, dors —• дорсальная область, Qnb — гнатобаза, Мх — первая1
максилла, Мх% — вторая максилла. Or — ротовая складка, Р 1 — передняя нога, Sg. ant^ — сегмент'
вторых антенн, Sg. md — манлибулярный сегмент, Sg. тх — максиллярный сегмент, Strn — стерпит,'
S, p. ant, — шов позади сегмента первых антенн, s. p. ant^ — шов позади сегмента вторых антенн,
S. р. та — постмандибулярный шов, s. р. тх — постмаксиллярный шов, Trg — тергит. Прочив
обозначения см. рис. 8, стр. 22.
глатывании пищи. Он имеет для этого развитую мускулатуру (рис. 22 А, т8)
и, благодаря мягкости своего хитина, способен к изменениям формы.
Отдельные стерниты, вошедшие в состав гипофаринкса, слиты друг с другом
настолько плотно, что границ между ними не остается.
Однако у ряда примитивных форм латерально от передней части гипофаринкса лежат,
парные хитиновые пластинки, которые обозначаются как подвески или с у с п е н з о-"
р и и (рис. 22 A, Susp) и предположительно считаются за остатки мандибулярного"
стернита. Снодграсс, впрочем, считает их принадлежащими сегменту вторых антенн'
и, как уже упомянуто, описывает у американской кобылки Dissosteira маленькие при-
датки, лежащие сколо суспензориев и соответствующие, по его предположению, остат-
кам вторых антенн (рис. 11 В).
С гипофаринксом связано одно образование, природа которого недостаточно ясна,
Это так называемые суперлингвы (superlinguae) — две лопасти, сидящие у некоторых;
форм по бокам гипофаринкса (рис. 22 В, SI). Ганзен (1930) считает их за остатки максилл,'
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«ткуда следует, что насекомые утратили сегмент, гомологичный первому максиллярному
сегменту ракообразных, и что существующие максиллы насекомых отвечают вторым
>лаксиллам Cmstacea. Это предположение, однако, не пользуется общим признанием,
ЗДЗДОЪ^НЬрЛИНпмл являются гомологами парагнатических лопастей ракообразных, кото-
р Ж кэдцйнойогии не считаются' конечностями.
Рис. 22. Схема мускулатуры гипофаринкса и передней кишки
(А) и суперлингвы Nesomachilis (В).
С й Cib б D l йСег — головной мозг, Cib — цибариум, . sal — слюнной проток,Gn. /г — фронтальный ганглий, Gn. sub — подглоточный ганглий,
НуР! — аподема гипофаринкса. Hyp. m — средняя часть гипофаринкса,
/П[—компрессор верхней губы, т 2 — дилататор цибариума, т 8 —
дилататор ротовой полости, лц — первый дилататор глотки, т$ —
ретрактор угла рта, т 0 — второй дилататор глотки, т ? — дилататор
задней части глотки, т 8 —ретрактор гипофаринкса, т 0 — ретрсотор
стипеса, т 1 0 , т 1 1 г М1 2 — мышцы саливариума, nutr — пищевой проход,Oes — пищевод, Os — рот, Ost — стенка ротовой полости, Ph — глотка.Phi — задняя часть глотки, Ргеог — преоральная полость, Sal —
саливариум, si — суперлингва. Прочие обозначения см. рис: 8,
стр. 22.
В общем можно считать установленным, что гипофаринкс представляет
.собою метамерное образование, а именно слившиеся стерниты челюстных
сегментов и, таким образом, последние имеют морфологически столь же
полный состав, как и типичные туловищные сегменты.
§ 6. ТЕНТОРИУМ
Как мы видели, швы головной капсулы образуются благодаря вворачи-
ванию кутикулы внутрь головы в виде длинных складок (рис. 8 D). Осо-
бенно велика складка постмаксиллярного шва. Все эти складки прибли-
зительно перпендикулярны к поверхности капсулы. Такое расположение
напоминает в разрезе Т-образную балку и сильно повышает прочность кон-
струкции. Кроме того, от нижних концов постмаксиллярного шва начи-
наются два довольно широких впячения, в которые у крупных насекомых
можно ввести кончик препаровальной иглы и которые носят название зад-
н и х т е н т о р и а л ь н ы х я м о к (fossae tentorii posteriores—рис. 8
B, D,f.Tnt. p.). От них отходят две мощные горизонтальные балки, которые
^направляются к средней линии головы и несколько вперед и там сливаются
вместе. Они называются з а д н и м и р у к а м и тенториума (рис. 21
C, Tnt^). На передней части головы в эпистомальном шве находятся аналогич-
шые п е р е д н и е т е н т о р и а л ь н ы е я м к и (fossae tentorii ante-
•Ш
«Ptoses — рис. 8Л, /. Тп. а), лежащие либо между лбом и клипеусом, либо под
Щеками. Они несколько слабее задних; от них косо назад идут п е р е д -
н и е р у к и тенториума (рис. 21 С, Tnt2), которые, сливаясь концами друг
с другом и с концами задних рук, образуют характерный крест, горизон-
тально перегораживающий нижнюю часть головной капсулы (рис. 8 С, D;
21С). Наконец, в е р х н и е , или спинные р у к и (fnt3), начинаются
от передних, идут вверх и заканчиваются либо свободно в полости головной
капсулы, либо срастаются с ее передней стенкой. Механическое значение
тенториума состоит в следующем. Головная капсула в общем пред-
ставляет собой как бы чашу, обращенную краями книзу. К краям
чащи причленены челюсти, которые выполняют важную и точную ме-
ханическую работу и потому должны иметь устойчивые точки опоры.
Тенториум образует крестообразную решетку, которая как бы встав-
лена в отверстие чаши и придает устойчивость краям последней.
Челюсти, таким образом, получают необходимые им неподвижные точки
опоры. Вся головная капсула становится максимально прочной, но в то
же-время сохраняет в своей нижней части подвижные челюсти, мягкий ги-
пофаринкс и ротовое отверстие.
Кроме того, тенториум поддерживает переднюю часть кишечника и слу-
жит для прикрепления ряда мышц (рис. 22 А). Описанная схема тенториума
нередко видоизменяется. Так например, задние руки могут быть направле-
ны не вперед, а поперек головы в виде мостика, от которого непосредственно
отходят вперед передние руки (рис. 17).
Происхождение тенториума еще недостаточно ясно. Задние руки возникают в виде
иостмаксиллярных впячений (задние тенториальные ямки) и происходят, следовательно,
. из дорсальной части головы. Передние руки возникают в виде отростков гипофаринкса,
которые теряют затем, связь с ним, отодвигаясь к клипеусу (передние тенториальные
ямки). С этой точки зрения передние руки происходят из вентральной части головы и,
следовательно, весь тенториум является гетерогенным.
§ 7. МОДИФИКАЦИЯ ЛОБНО-КЛИПЕАЛЬНОЙ ОБЛАСТИ И ОБРАЗОВАНИЕ
ГУЛАРНОЙ ПЛАСТИНКИ
Остановимся теперь на некоторых отклонениях головной капсулы от
нормального строения. В примитивной голове, например у личинки панорпы,
у личинок пластинчатоусых жу-
ков (рис. 23,24> А) треугольный
лоб отграничен от клипеуеа пря-
мым горизонтальным швом. Но
у личинки осы клипеус вдается
широким клином в область лба,
а последний оказывается сужен-
ным (рис. 24 В, Fr), у гусениц
клипеус сильно разросся вверх,
принял треугольную форму и
разрезал лоб так, что последний
имеет форму перевернутой буквы
V (рис. 24 С, Fr). Поверхность
лба поэтому очень сильно со-
кратилась. На первый взгляд
можно принять клипеус гусе-
ницы как раз, за лоб, но
этому противоречит расположе-
ние мышц. Ко лбу прикрепля-
ются верхнегубные мышцы, а к
клипеусу переднеглоточные. Это
расположение сохраняется во
всех четырех приведенных слу-
f.Tnta
fTnti
Рис. 23. Голова личинки панорпы, полувскры-
та, левая мандибула опущена, по Геддер-
готту.
D. sal — слюнной проток, Ер — эпифаренкс, mt m^ —
отводящая и приводящая мышцы мандибулы соотв.,
Tnd. mi, Tnd. m^ — сухожилия мышц mi и m
a
. Прочие
обозначения, как на рис. 8, стр. 22.
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чаях. В небольшом отряде сеноедов (Psocoptera) клипеус увеличен, имеет
выпуклую поверхность и подразделен на верхнюю и нижнюю части, из
которых нижняя получает название anteclypeus (рис. 24 D, aCly). Мышцы
расширители глотки развиты здесь чрезвычайно сильно (рис. 48 С, т. ph).
У полужесткокрылых клипеус подвергается очень сильным смещениям.
Так, у клопов (рис. 25 А) с их прогнатической головой край клипеуса, не-
в
fTnt-ij
Рис. 24. Модификации фронто-клипеальной области головы. А—ли-
чинка жука Popillia japonica; В — личинка Vespa; С — гусеница
Lycophotia margaritosa; D — сеноед; E,F -^-Magkicada septendecim;
О—то же, продольный разрез.
aCly —• anteclypeus, D. sal — слюнной проток, 01. sal — слюнная железа,
т. cib — мышца, расширитель цибариума, 1. Мй — пластинка мандибулы (la-
mina mandibulae), l. Мх, l. Мху — пластинка максиллы (lamina maxillae) и
ее концевая часть, nutr — пищевой проход, Oes — пищевод, ртр — цибариаль-
ный насос, Syr — поршень слюнного насоса, Тп. s — сращение верхних рук
тенториума с головной капсулой. 2 — передняя тенториальная ямка. Прочие
обозначения см. рис. 8, стр. 22.
сущий верхнюю губу (Cly, aCly, Lbr), обращен вперед. У цикад (рис. 25 В)
ротовой аппарат обращен вниз, лоб (на рисунке заштрихован вертикально),
однако, еще лежит позади клипеуса. У тл£Й (рис. 25 С) положение рото-
вого аппарата приблизительно такое же, но клипеус имеет меньший размер,
спустился вниз, а лоб выступил вперед на освободившееся место и лежит
теперь частично над клипеусом. Наконец, у листоблошек PsylMdae (рис. 25
D), голова является опистогнатической, так как ротовой аппарат направлен
назад (некоторый наклон рта назад заметен уже у цикад). Клипеус при этом
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перешел на нижнюю сторону головы и принял снова горизонтальное по-
ложение с тем существенньм отличием от клопов, что конец его вместе с
верхней губой обращен не вперед, а назад, а свободная поверхность смотрит
~не вверх, а вниз. В общем клипеускак бы обошел кругом головы, описав
дугу в 180°. Лоб образует всю переднюю часть головы и что, быть может,
наиболее замечательно, отделен резкой перетяжкой от клипеуса, а между
обеими частями головы образуется подвижное сочленение. Это имеет боль-
шое значение для работы ротового аппарата. Возвращаясь к цикадам,
надо отметить, что у них, в связи
с развитием глоточной мускула-
туры (рис. 24 G, т cib), клипеус
сильно увеличивается, принимает
выпуклую форму и придает всей
голове совершенно специфическую
форму. Поверхность его покрыта
характерными поперечными бо-
роздками (рис. 24 Е, F).
Интересен онтогенез клипеуса
у , панорпы (Mecoptera). Голова
личинки панорпы (рис. 26 В)
мало отличается от примитив-
ной гипогнатической головы типа
прямокрылых (рис. 26 А). У
куколки голова несколько удли-
нена, главным образом за счет
клипеуса и щек (рис. 26 С, СIγ,
G). У взрослого насекомого
(рис. 26 D) оба названных скле-
рита (€ly, sG), а также неко-
торые ротовые органы (sMe, Stp)
удлиняются в чрезвычайной сте-
пени. Длинный глоточный насос
соединен на всем протяжении с
клипеусом сильно развитыми мыш-
цами (рис. 26 Е),
В пределах нижнегубного сег-
Рис. 25. А — эволюция головы Hemiptera.
А— Reduviidae; В — цикада; С — т л я ; D—
листоблошка. Гомологичные части заштри-
хованы одинаково: вертикально—головная
капсула, накрест — защека и т. д.
aCly — антеклипеус, ви —• гуларная пластинка,
I. Md, I. Мх—мандибулярная и максиллярная
пластинки, pCly — постклипеус. Прочие обозна-
чения см. рис. 8, стр. 22.
мента может происходить еще одно
изменение, приводящее к возник-
новению г у л а р н о й п л а с т и н -
к и , называемой также горлом. У
примитивных форм нижняя губа
непосредственно примыкает к свое-
му сегменту и к затылочному .отвер-
стию ,(рис. 8 С). Но, например,
у
:
 жуков нарывников основание нижней губы отодвинуто от нижне-
губного сегмента наподобие того, как это описано для перепончатокрылых
(стр. 29, 30), Имеется, однако, отличие в том, что возникающее простран-
ство заполняется расширением самого нижнегубного сегмента, которое,
разрастаясь вперед, как бы увлекает вместе с собой тенториальные ямки
('рис. 18 В, /. Tnt. р)и вытягивает постмаксиллярные швы (s. ртх). Это раз-
ращение и носит название gula, или гуларной пластинки (Gu). У жука
Staphylinus гуларная пластинка длиннее и уже, чем у нарывников
(рис. 18 A, Gu). Тенториальные ямки отодвинуты далеко от затылочного
отверстия. Описанные изменения связаны с возникновением прогнатизма,
У форм, не имеющих гуларной пластинки, ротовые органы обращены вниз,
и голова является, таким образом, гипогнатической. При образовании гу-
ларной пластинки челюсти отодвигаются вперед, и голова становится про-
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гнатической (рис. 4 С)'. Так как гуларная пластинка есть новообразование,
то очевидно ,и прогнатизм представляет собою специализированное состоя-














Рис. 26. Развитие панорпы. А — примитивная голова типа саранчевых; В — голова
личинки панорпы; С—то же, куколки; D—тоже, взрослого насекомого. Одинаковой
штриховкой обозначены гомологичные части. По Геддерготту.
Cly — клипеус, Crd — кардо, D. sal — слюнной проток, Hyp — гипофаринкс, Lac — лациния, Lbr —
верхняя губа, Md, Mand—мандибула, т. add. Md—аддукторы-мандибулы, т. dil, Sal p.—мышца дила-
татор слюнного насоса, т. dil. oris—мышца дилататор ротовой полости, m. Lbr—мышца верхней губы,
Ос — глаз, Ph — глотка, Р. 1Ь — лабиальный щупик, Р. тх— максиллярный щупик, Tnd. md — сухо-
жилие мандибулярной мышцы, Tnd. тх — то же максиллярной, Tnd. stp — то же стипеса, Tnt — тен-
ториум.
§ 8. ДЕЗИНТЕГРАЦИЯ ГОЛОВЫ У ЛИЧИНОК ДВУКРЫЛЫХ
Личинки высших мух всегда приводятся как пример «безголовых» форм.
В пределах отряда двукрылых степень дезинтеграции головы личинки раз-
лична у разных групп. Процесс состоит лишь отчасти в атрофии некоторых
частей головы. Основные же изменения сводятся к передвижению ее компо-
нентов, в результате которых голова как целое перестает существовать.
С одной стороны, головной мозг смещается в грудные сегменты личинки, и,
таким образом, исчезает один из основных признаков головы (рис. 27, Сег).
С другой — происходит сложное втягивание головы в первый грудной
сегмент, .соединенное частью с выворачиванием наизнанку головной кап-
сулы особенно в ее верхней части, а частью с ее атрофией, особенно в ниж-
ней части. Атрофируются также ротовые придатки, взамен которых разви-
вается новый или в значительной мере новый ротовой аппарат. Вообще
этот процесс сводится к следующему. У личинок комаров долгоножек (Tipu-
Hdae, рис. 28 А) верхняя часть головной капсулы сформирована более
или менее нормально, но ее бока и особенно низ укорочены так, что брюш-
ная стенка головы превращена в узкую пластинку, называемую гипостомаль-
ной (Hypst). Но, кроме того, верхняя стенка головы почти вся спрятана под
воротникообразной складкой шейного отдела (Cerv). Все ганглии, как над-
глоточные, так и подглоточные, уже переместились в грудные сегменты, но
иннервация головы сохраняется за ними. Нижняя губа (Lb) рудиментарна,
гипофаринкс (Hyp) тоже мал, отверстия слюнных желез (D. sal) сохра-
няют свое нормальное положение; мандибулы и максиллы (Md, Mx)
развиты хорошо (рис. 28 Е, F).
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Sac.fr
Рис. 27. Слева передний конец личинки мухи Rhagoletis pomonella, справа — ее вскрытый
челюстной аппарат.
Сег — головной мозг,
антенны, нижней губы, глаза, передней, средней и задней ноги, Mes—среди
челюстного аппарата, т 3 , т 4 — мышцы крючка, Oes — пищевод, Prov —
лобный мешок, IF II, III — сегменты груди.
Рис. 28. Эволюция головной области у личинок двукрылых.
А ^голова Tipula; В, С — гипотетические переходные ста-
ции;'О — передний конец личинки мухи; Е — мандибула ли-
чинки Tipula; F — максилла ее же, G — максилла ли-
чинки слепня.
Mr— атриум, Cerv — шейная складка, Cervt, Cerv% — передние края
шейной складки, Cervz, Cervi — задние края шейной складки, Cib —
цибариум, D. sal — слюнный проток, Gal—галеа, Gn.fr — фронтальный
ганглий, На — ротовой крючок, Hypst — гипостомальный вырост(только на схемах А и В), Lac — лациния. Sac. Jr — лобный мешок (saccus
frontalis), содержащий имагинальные диски антенн и глаз, т2 —,
расширитель цибариума, m^ — расширитель рта, mt — расширитель
глотки, т
в
 — лабиальная мышца, т
е
 —спинная мышца переднегруди,
N — нервы, Os — рот, Stom — передняя кишка (stomodaeum), Tftj —
переднегрудь. Прочие обозначения см. рис.8, стр.22.
Дальнейшая эволюция показана на трех схемах. Первая схема (рис. 28
В) заметно отличается от рассмотренной картины. В состав воротника около
головной капсулы, кроме шейного отдела, Hei осредственно прилегающего
к капсуле, входит также и первый грудной сегмент (T/z,), доходящий до
уровня клипеуса. На второй схеме (рис. 28 С) головная капсула вместе
с гипостомальной пластинкой и нижней губой (Lbr) погрузилась внутрь
тела еще глубже, передний край грудного сегмента лежит уже впереди
уровня нижней губы, а края шейной части «воротника» начинают схо-
диться впереди рта. Кроме того, задний край головной капсулы в двух
местах завернулся наверх, так что образовалась пара так называемых
ф р о н т а л ь н ы х м е ш к о в (Sac. fr.), направленных отверстиями
вперед. Это зачатки антенн и глаз будущего насекомого. Другая пара впя-
чений под ртом (Lb) представляет собою зачатки нижней губы взрослого насе-
комого. Наконец, как видно на последней схеме (рис. 28 D), дальнейшее
погружение головной капсулы и схождение краев воротника приводят к об-
разованию довольно обширной полости а т р и у м а (Atr), в которую
сзади открываются рот (Os) и проток слюнных желез (D. sal) и торчат
рудиментарные верхняя губа (Lbr) и гипостомальная пластинка. Фронталь-
ные мешки (Sac. fr) вырастают еще дальше назад. Глоточные мышцы расши-
рители (т2), прикрепленные к стенкам клипеуса, становятся очень силь-
ными, и глотка превращается в мощный насос. Самые стенки клипеуса сильно
хитинизируются, входят в состав весьма сложного аппарата, называемого
г о л о в о-г л о т о ч н ы м скелетом (рис. 27, справа). Он снабжен сильной
мускулатурой. К нему же причленена пара сильных крючьев (На), которые
образовались в стенках около выхода, могут выдвигаться из атриума впе-
ред и являются функционирующими челюстями личинки. Их происхож-
дение до сих пор неясно. Одни считают их кожными образованиями,
другие — измененными мандибулами. Для разрешения этого вопроса
нужны новые исследования.
Г л а в а И I
АНТЕННЫ
Антенны (antennae), или сяжки, или усики имеются у насекомых в коли-
честве одной пары; они отвечают первой паре антенн ракообразных. Об
их вероятной послеротовой природе уже говорилось (стр. 27).
Антенны располагаются на передней по-
верхности головы и довольно сильно меняют
свое положение у разных форм. В нормально
развитом виде антенна состоит из трех главных
частей (рис. 29). Первый, т. е. ближайший к го-
лове, членик носит название с к а п у с a (sea-
pus— Sea). Он сидит в мягкой сочленовной
ямке, окруженной валиком. Валик образует
мыщелок (Cond). К скапусу прикрепляются
антеннальные мышцы, которые осуществляют
движение всей антенны. У взрослых насекомых
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бие того, как это имеет место у многоножек.
Для следующей части антенны, также состоящей из одного чле-
ника, принято название н о ж к и (pedicellum — Рей). Она обычно
заключает в себе так называемый джонстонов орган чувств (стр. 657).
Ножка приводится в движение мышцами, идущими из скапуса и при-
крепленными к ее основанию. Концевая часть антенн называется жгу-
том' (fl age Hum — Fl). Она, видимо, не имеет самостоятельной муску-
латуры и движется вместе с ножкой. В типично развитой антенне жгут
состоит из нескольких, иногда из многих приблизительно одинаковых
члеников.
Размеры антенн как абсолютные, так и относительные варьируют очень
сильно. За норму можно принять длину около четверти или половины дли-
ны тела; но нередко они бывают длиннее. Иногда, например, у самцов жука
усача Acanthocinus, у моли Adda, у ручейника Mystacides, у комара Deu-
terophlebia, у кузнечика Dolichopoda антенны в несколько раз длиннее тела
(рис. 30 А, В). С другой стороны, антемны часто укорачиваются вследствие
специализации у мух и блох (см. ниже) или рудиментации у поденок (рис.
569), стрекоз (рис. 567), водных клопов, цикад (рис. 24 Е, F), личинок пе-
репончатокрылых (рис. 31 А, В). Рудиментация антенн может приводить
к их полному исчезновению. В этом отношении особенно замечательны бес-
сяжковые (Protura); отсутствующие антенны функционально заменяются
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у них передними ногами, которые они держат направленными вперед
(рис. ЗГС). .
Форма антенн довольно разнообразна (рис. 32). Иногда подвергаются
утолщению средние членики антенны (рис. 33 D). Остановимся на антен-
нах двукрылых (рис. 32). У Nematocera они нитевидны (R). У слепней сред-
Рис. 30. Примеры сильного удлинения антенны. А — высокогорный
комар Deiilerophlebia mirabllis, по Эдвардсу; В — пещерный куз-
нечик Dolichopoda bormansi, по Шопару.
ние членики сливаются вместе, и вся антенна укорочена (S). У высших мух
антенны очень коротки, состоят из трех члеников (Т, U ) и снабжены харак-
терными щетинками (arista — а). Максимальная специализация встречается
у кровососок, у которых третий членик спрятан внутри второго (V ) . Уко-
роченные антенны мух могут либо торчать вперед, как, например, у слепней
(рис.78 В), либо, как у мясной мухи каллифоры (Calliphora — рис. 81 А),
они направлены вниз и плотно прижаты к голове, так что вперед торчат
только щетинки. Чисто члеников бывает неопределенным» либо оно
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Рис. 31. A — голова личинки пчелы Apis mellifica, no
Веберу; В — то же, личинки пчелы листореза Mega-
chile cetuncularis, из Эйдманна; С — Eosentomon ribagai.
F. sal — отверстие слюнных желез, ТЛ< — переднегрудь. Прочие
обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Рис. 32. Формы антенн. А — жгутовидная; В — нитевидная (жужелица); С — четко-
видная (термит); D — гребенчатая (щелкун); Е, F — гребенчатые (бабочки); G — гре-
бенчатая (Tipulidae); Я — перистая (Culicidae); J — булавовидная (Pieridae); К —
коленчатая (Hymenoptera); L — головчатая (Silphidae); М — то же (блохи), JV — пла-
стинчатая (Lamellicornia); О — цикада; Р — головчатая (Paussidae); R — Simulium;
S — Tabaniis; T — Phora; U — Calliphora; V — Melophagus ovinus.
постоянно в пределах больших групп. Так например, у большинства жуков
11 члеников, у самцов перепончатокрылых 13, у самок 12. Небольшое число
члеников не обязательно связано с малой длиной антенны. Громадные
антенны жука Acanthocinus развиваются за счет удлинения всех члеников
без увеличения их числа. В чрезвычайно длинных антеннах Deuterophlebia
(рис. 30 А) почти всю их длину составляет концевой членик.
в
Рис. 33. Антенны. A ( j и BQAglia tau; С—у водомерки Rheumatobates
($\D — у клопа Mandragora venefica.
Основная функция антенн обонятельная. Вр многих случаях она дока-
зана экспериментально (стр. 644). Нередко в строении антенн сказывается
половой диморфизм. В этих случаях антенны самца, как представителя более
активного пола, имеют ббльшую длину или ббльшую разветвленность, не-
жели у самки (рис. 33 А, В).Кроме того, антенны несут и осязательную функ-
цию, а иногда приспособлены для совершенно особых функций. Так на-
пример, у жуков водолюбов (Hydrous) они служат для захвата воздуха
(стр. 567), а по Павловскому (1922) у личинки водолюба Hydrophilus для
удержания добычи (стр. 68—70), у гладыша (Notonecta) они играют роль
органов равновесия (стр. 653), а у самца американской водомерки
Rheumatobates снабжены крючками и присосками для удерживания самки
при копуляции (рис. 33 С).
Глава IV
ОСНОВНАЯ ИЛИ ОРТОПТЕРОИДНАЯ ФОРМА
РОТОВОГО АППАРАТА
Ротовые аппараты насекомых обнаруживают громадное функционально-
морфологическое разнообразие. Основной формой ротового аппарата являет-
ся грызущий, из которого несомненно происходят все остальные его типы.
Наиболее важное общее функциональное изменение связано с переходом от
питания плотной пищей к питанию жидкостями. Но приспособления к при-
нятию жидкой пищи идут различными путями в разных группах насекомых,
откуда и происходит их морфологическое разнообразие. Сравнительная мор-
фология ротовых аппаратов насекомых ведет свое начало со времени Сави-
ньи, и в ней накоплен большой и интересный материал. Однако многие
основные вопросы в этой области еще ждут своего решения.
Грызущий ротовой аппарат свойственен очень многим группам насекомых
как примитивным (Apterygota, веснянки, прямокрылые, сетчатокрылые),
так и высокоспециализированным (жуки, частью перепончатокрылые)! Ввиду
того, что в особенно ясной форме он представлен у прямокрылых (Orthoptera),
за ним в последнее время, укрепилось название о р т о п т е р о и д н о г о
ротового аппарата. Он состоит из двух непарных органов — верхней губы
и гипофаринкса и из трех пар собственно челюстей. О значении гипофаринк-
са уже было сказано (стр. 31), некоторые его особые модификации будут
разобраны ниже (стр. 94 и дальше).
Придатки ортоптероидного рта окружают ротовое отверстие со всех сто-
рон (рис. 8, 21, D, Е). Пространство перед ртом, ограниченное ими, носит
название предротового, или п р е о р а л ь н о й п о л о с т и (рис. 34,
Prior). Последняя подразделена мягким языкообразным гипофаринксом
(Hyp) на "переднюю и заднюю части. В переднюю открывается ротовое
отверстие (Os), и для нее предложено название ц и б а р и у м а
(cibarium — Cib). В заднюю открывается проток слюнных желез (D. sal);
она обозначается как с а л и в а р и у м (salivarium — Sal).
§ 1. ВЕРХНЯЯ ГУБА
Верхняя губа, или лабрум (labriim) представляет собою плоскую складку
кожи, свободно висящую под клипеусом и отделенную от него швом (рис. 8,
22, 23, 34). Ее относят в последнее время к акрону, чему однако не соответ-
ствует ее иннервация от ганглиев вторых антенн. Правда, эта иннервация по
всей вероятности возникла вторично. На нижнем крае лабрума имеется меди-
альная вырезка, которой в некоторых случаях приписывается определенное
функциональное значение (стр. 60). Движение верхней губы вызывается
мышцами, начинающимися в верхней части лба (рис. 34, т13, ти), и по
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большей части весьма ограниченно. Но, кроме того, имеется' внутренняя
мускулатура, вызывающая уплощение всего придатка (рис. 34, т
х
) .
Наружная (передняя) поверхность верхней губы значительно склеротизиро-
вана, внутренняя (задняя), наоборот, мягка и непосредственно продол-
жается во внутреннюю поверхность клипеуса. Обе последних вместе носят
название э п и ф а р и н г е а л ь н ой п о в е р х н о с т и, гак как на-
ходятся непосредственно над или перед
ртом. Иногда на этой внутренней поверх-
ности развивается выступ, называемый
э п и ф а р и н к с о м (epipharynx). Вви-
ду его тесной связи с верхней губой,
оба образования обозначают как л а-
б р у м - э п и ф а р и н к с .
В углах между клипеусом и верхней губой
обычно находится пара небольших склеритов,
переходящих вверху в эпифарингеальную по-
верхность клипеуса. Они носят название




34. Разрез через область верх-
губы и гипофаринкса насеко-
мого.
Лур, — аподема гипофаринкса, m l s — пе-
редняя, w^4 — задняя мышцы верхней губы,
обозначения см. рис. 8





За верхней губой в ортоптероидном
ротовом аппарате следуют две пары
отдельных придатков — мандибулы и
максиллы и третья пара, слившаяся
вместе и образующая нижнюю губу.
Обычно рассмотрение начинают с ман-
дибул ввиду их переднего положения
и сравнительно простого строения.
Однако простота строения мандибул есть результат их односторонней спе-
циализации, связанной с утратой ряда частей. В наиболее полном виде
строение челюсти у насекомых сохраняется, несомненно, в максиллах.
Поэтому мы отступим от традиции и начнем рассмотрение с максилл.
Максилла (рис. 3§ В, С) состоит из двух основных члеников, носящих на-
звание к а р д о (cardo—Crcl) и стип е с a (stipes — Sip). Кардо сочленен
с головой, стипес причленен к кардо и несет две максиллярных лопастинки
и щупик. Обе лопастинки загнуты концами внутрь, т. е. к средней линии
тела. Наружная лопастинка, или г а л е а (galea — Gal), имеет притуп-
лённый конец, внутренняя, или л а ц и н и я (lacinla — Lac), заметно заост-
рена. Максиллярный щупик (palpus maxillari?—Р.тх) разделен на членики.
Имеется сложная мускулатура. Одни мышцы вызывают движения всей ма-
ксиллы и начинаются либо от стенок головной капсулы, либо от тенториума,
другие двигают отдельными частями максиллы и лежат в пределах ее самой.
Вряд ли можно сомневаться, что первичной функцией конечности чле-
нистоногих является передвижение, и поэтому основную форму конеч-
ности нужно искать либо в ходильных, либо в плавательных ногах. "Челюсти
же возникли путем вторичного изменения двигательных конечностей, по-
этому для понимания морфологии максилл нужно первоначально ознако-
миться со строением двигательных конечностей и с путями их превращения в
челюсти.
А. Генезис максилл
Конечности членистоногих обычно рассматриваются как производные па-
раподий аннелид. Напомним, что параподия есть короткий, несочлененный и
нерасчлененный придаток (рис. 35Л), тогда как конечность как правило
сочленена и расчленена, и в своей основной локомоторной форме всегда имеет
значительную длину. Между двумя указанными состояниями мы не имеем
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переходов, ибо у самых первичных членистоногих — трилобитов — ко-
нечности уже весьма сложны, a Peripatus, у которого конечности не сочле-
нены, тоже прибавляет в этом
отношении мало существенного.
Главным сходством параподий
с конечностями является распо-
ложение тех и других на т е л е -
no одной паре на каждом сег-
менте. Когда у членистоногих
наступает склеротизация покро-
вов, то прежде всего в каждом
сегменте образуются две боль-
ших пластинки, или склери-
та — спинной или т е р г и т
и брюшной, или с т е р н и т
(рис. 20, Trg, Strri), и КО-
 р и ( , 3 5 . А - разрез через сегмент полихеты;
нечность оказывается прикре- в — мускулатура ноги первичнотрахейного
пленной между ними. Весьма ~
существенно также сходство
в числе и расположении основ-
ных мышц параподий и ко-
нечности. Как видно на рис.
35 А, движение параподий вызывается четырьмя мышцами, из кото-




Мышцы: tn. I. d — спинная продольная, w. I. v —
брюшная продольная, ml — тергальный промотор
придатка, m2 — тергальный ремотор придатка, та —
стернальный промотор придатка, т 4 — стернальный
ремотор придатка.
Рис. 36. Генезис максиллы и нижней губы. А — схема конечности;
В — гипотетическая примитивная максилла; С — ортоптероидная
максилла; D — схема срастания вторых максилл; Е — ортоптероидная
нижняя губа; А, В, С, D — вид спереди; Е — вид сзади.
а1, о2, "г — сочленения туловищное, коксальное и коленное, Cerv — шея, Схр —
коксоподит, Gα —место возникновения галеа и лацинии, mt — тп —мышцы:
упл, т2 — тергальные промотор и ремотор конечности (А) или краниальные мышцы
максиллы (В, С), или тенториальные ретракторы нижней губы (D, Е), т
а
, т4 —
вентральные промотор и ремотор конечности (А) или аддукторы кардо и стипеса(В, С), т , — краниальный сгибатель лацинии, т 0 , т 7 —опускатель и подыма-
тель телоподита (щупика), пг8 — сгибатель телоподита (щупика), т „ — аддуктор
лацинии, т„<7 — ретрактор глоссы, т10 — аддуктор галеа, т1(1а— ретрактор пара-
глоссы, т
и
 —стернальный ретрактор (на рис. Е также мышца саливариума),
m i2 — мышца саливариума, Pg — пальпигер. Sal — саливариум, Sfrn — стерпит,
Tip — телоподит. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
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а две других от ее спинной половины — к спинной части сегмента (m
v
 m2).
Нетрудно видеть, что одновременное сокращение двух мышц, например
передней брюшной и передней спинной, вызовет смещение конца параподии
вперед, а соответствующее сокращение двух задних мышц сдвинет конец
придатка назад. Таким образом, поочередное действие передней и задней
пары мышц параподии приводит ее в движение около оси, проходящей вер-
тикально через ее основание. Нога Peripatus снабжена теми же четырьмя
мышцами (рис. 35 В). Схема расположения мышц в конечности членисто-
ногого в общем такая же (рис. 20,36 А). Из четырех мышц две начинаются от
тергита (/п1( т 2 ) , а две от стернита (т3, /л4). Поочередные сокращения перед-
ней (mlt т3) и задней (ш2, т 4 ) пар обеспечивают движение всей конечности
вперед и назад вокруг оси, которая соединяет тергальное сочленение ноги
со стернальным.
Ходильная конечность членистоногих всегда, если не считать случаев
дегенерации, разделена на несколько члеников. Анализ строения конечности
показывает, что в процессе
эволюции она удлиняется и
становится прочнее, но не те-
ряет гибкости. Это дости-
• гается образованием твердых
склеротизированных члени-
ков, между которыми оста-
ются несклеротизированные
гибкие промежутки — сочле-
нения. Первым развивается
уже рассмотренное сочле-
нение ноги с телом. Затем
нога разделяется на про-
ксимальный короткий и тол-
стый к о к с о п о д и т и удли-
ненный к®нцевой т е л о -
п о д и т (рис. 36 Л, Схр, Tip).
Коксоподит приводится в дви-
жение четырьмя уже описан-
ными мышцами. Их сокраще-
ния вызывают движения всей
ноги целиком вперед и назад.
Телоподит приводится в дви-
жение двумя мышцами, которые идут к его основанию—одна от нижней,
другая от верхней стенки коксоподита (рис. 36 А, т
а
, m^). Их поочередные
сокращения поднимают и опускают весь телоподит. Это движение происхо-
дит в плоскости, перпендикулярной движению коксоподита. Телоподит, в
свою очередь, подвергается дальнейшему разделению, на котором мы оста-
новимся ниже, при рассмотрении груди (стр. 160). Сейчас же для нас наиболее
важно, что у ряда членистоногих (трилобиты, мечехвосты, фалангиды, листо-
ногие раки) на коксоподите развивается челюстной выступ, известный под
именем э н д и т а , или г н а т о б а з ы . Челюстной характер этого выроста
особенно ясе.н из его положения, например у трилобитов (рис. 37 A, Gnb).
Менее для нас важны, так как они не развиты у насекомых, эпиподит — придаток
коксоподита, превращающийся в жабру (рис. 37 В, Ерр), и экзоподит — придаток основ-
ной части телоподита (рис. 37 С, Ехр). Экзоподиту придавалось большое морфологиче-
ское значение, когда считали, что примитивной формой ноги является двуветвистая нога
ракообразных. В настоящее время эта точка зрения оставлена большинством авторов.
Двуветвистая конечность Crustacea рассматривается как вторичное приспособление
к плаванию, ибо первичным способом передвижения членистоногих, очевидно, является
ползание.
Если допустить, что гнатобаза ротовой конечности разделилась на на-
ружную и внутреннюю лопасти (galea и lacinia), а коксоподит на cardo и
В
Рис. 37. А — схема сегмента
схема конечности трилобита;
ракообразного.
Bsp — базиподит, Схр — коксоподит, Endp — эндоподит,
Ерр — эпиподит, Ехр — экзоподит, ОпЪ — гнатобаза,




stipes, то гомологомтелоподита окажется максиллярный щупик (рис. 36 В,
Tlp=P. тх), Такое сопоставление двигательной конечности с максиллой
более естественно, чем, например, взгляд Гандлирша, который считает, что
максиллярный щупик происходит из экзоподита, а галеа — из эндоподита.
В пользу современной гомологизации частей максиллы говорит и располо-
жение в ней мускулатуры. Как видно на рис. 36 В, две верхние мышцы
(т1г т 2 ) идут к максилле от дорсальной стенки головной капсулы, совершен-
но так же, как верхние мышцы ноги идут к ней от тергита. Вентральная пара
мышц модифицирована, но все же ее гомологами можно считать два аддукто-
ра (m3, m4), начинающиеся от тенториума, который представляет собою по
крайней мере отчасти стернальиое образование (стр. 33). Один аддуктор окан-
чивается в кардо (т3), другой в стипесе (т 4 ). Кроме простого приведения, от
них зависят и другие движения всей максиллы. Телоподит максиллы, т. е.
ее щупик приводится в движение двумя мышцами, которые начинаются от
внутренних стенок стипеса и оканчиваются в основании первого членика
щупика (рис. 36, В, т
в
, т7). Расположение этих мышц характерно для
телэподита вообще, т. е. они начинаются в коксоподите (стипесе), но
оканчиваются в основании тело-
подита (щупика). Щупик опу-
скается и поднимается благо-
даря их поочередным сокраще-
ниям так же, как телоподит
ноги. Еще две мышцы, приводя-
щие в движение галеа и лацинию,
начинаются от стенки стипеса
(рис. 36 В; т9, т10), и третья —
краниальный сгибатель лаци-
нии — начинается от головной
< капсулы-' (щ)- Эти три мышцы
считаются новообразованиями.




ко примеров максилл прими-
тивного ортоптероидного типа.
У Heterojapyx (рис. 38 А, В)
кардо короток, стипес удлинен и
несет небольшой щупик. Лаци-
ния сильно развита и снабжена
несколькими длинными зубца-
ми; галеа сравнительно слаба.
;
Большая часть мышц, описан-
ных в схеме максиллы, присут-
ствует; утрачена лишь одна из
/четырех (задняя дорсальная).
Сгибатели галеа и лацинии





Максилла т а р а к а н а
(рис. 38 С, D) служит хорошим
примером примитивной челюсти
Pterygota. Характерно, что кар-
до и стипес образуют друг с дру-
гом приблизительно прямой угол и что сочленение между ними приобрело
подвижность (ср. также рис. 36 В, С). Кардо присоединен к черепу при
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Рис. 38. Примитивные максиллы. А —
Heterojapyx, вид сзади; В — то же, спере-
ди; С — черный таракан, вид сзади;
D — то же, спереди.
HyPi — аподема гипофаринкса, тц—терми-
нальная мышца щупика. Прочие обозначения
см. рис. 8, 36, стр. 22, 45.
помощи специальной сочленовной головки. Щупик хорошо развит, галеа
в виде мягкой пластинки налегает на лацинию спереди, последняя несет два
острых кривых зубца, а ее внутренний изогнутый край покрыт воло-
сками Основная мускулатура максиллы та же, что и у Heterojapyx, но с
некоторыми функциональными изменениями. Два больших мускула начина-
ются от тенториума и идут один к кардо (т 3 ), другой к стипесу (т 4), как в
схеме. Но вследствие того, что кардо и стипес образуют угол, эти мышцы при
сокращении не приводят максиллу к голове, а выдвигают ее вперед. Галеа
имеет одну мышцу, которая ее приводит (т 1 0 ) ; лациния имеет два сгибателя:
стипитальныи (т9) и краниальный (т 6 ) ; щупик имеет подымателъ (т 7 ) и опу-
скатель (т 6 ), а, кроме того, в связи с его значительной длиной, развиваются




). Таким образом, у двух рассмотрен-
ных нами представителей основная форма максиллы, которая, как мы ви-
дели, выводится из схемы конечности вообще, сохранена в достаточно ясном
виде.
Остановимся еще на нескольких формах максилл.
У с т р е к о з ы Agrion (рис. 39 В) нет максиллярного щупика. Согласно одним
авторам он исчез, но по мнению других — превратился в образование, принимаемое за




Рис, 39. Максиллы. А — Machilis; В — Aeschna; С — Cicindela; D — Melc-
lontlta; Е — Dytiscus.
Pg — пальпигер, sGul — субгалеа. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Максилла ж у к а -Cicindela (рис. 39 С) тоже представляет ряд особенностей. Во-пер-
вых, щупик сидит на отчлененном от стипеса выступе, носящем название п а л ь и и-
г е р a (Pg) и встречающемся нередко и у других насекомых. Хотя пальпигер похож на
первый членик щупика, его нельзя считать за таковой, ибо мышцы щупика всегда идут
к краю истинного первого членика, но не к краю пальпигера. Во-вторых, у Cicindela
из стипеса вычленилась отдельная пластинка (sOal), с у б г а л е а , на которой сидит
галеа. В-третьих, галеа подразделилась на два членика, и в-четвертых, лациния
слилась с медиальной частью стипеса. В максиллах Melolontha (рис. 39 D) стипес рас-
членен, но не в продольном, как у Cicindela, а в косом поперечном направлении. На-
конец, у Dytiscus (рис. 39 Е), подобно Cicindela, лациния срастается со стипесом. Однако
конец краниального сгибателя лацинии (рис. 39 Е, т 5 ) показывает ясно, где проходит
граница обоих склеритов.
§ 3. НИЖНЯЯ ГУБА
Нижняя губа, или лабиум (рис. 36 D, Е), нередко называемая второй
парой максилл, чрезвычайно близка по своему строению к собственно ма-
ксиллам. У ракообразных две пары максилл приблизительно одинаковы по
структуре и сохраняются в виде отдельных челюстей, почему их и называют
первыми и вторыми максиллами или maxillulae и maxillae. В эмбриогенезе
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•касекомых обе пары рассматриваемых придатков, возникают в виде четырех
очень похожих друг на друга зачатков (рис. 10 В, D), но затем зачатки ма-
ксилл развиваются в два отдельных придатка, а зачатки нижней губы сли-
ваются друг с другом по средней линии в одно непарное образование (рис. 36 D,
£). Весьма интересно, что в примитивной группе Protura сохраняется парное
состояние нижней губы (рис. 60 A, Lb). Но и у высших насекомых парная при-
рода нижней губы рельефно отражается в ее строении. Слиянию подвергаются
только два основных членика, т. е. кардо и стипес, тогда как концевые при-
датки, т. е. два щупика и четыре лопастинки стойко сохраняются в виде пар-
ных образований.
Если общая морфология лабиума не возбуждает сомнений, то гомология
отдельных его частей не вполне установлена; кроме того, есть основание
думать, что в его состав вошел
стернит лабиального сегмента.
Номенклатура частей лабиума
также не окончательно вырабо-
тана и не совпадает у различ-
ных авторов. Мы примем с неко-
торыми упрощениями термино-
логию, предложенную Снодграс-
сом. В прежней схеме лабиума,
основанной главным образом на
его строении у таракана, приня-
то подразделение на ментум и
субментум. Однако правильнее
считать двумя главными члени-
ками лабиума (рис. 36 Е) п р е-
м е н т у м (praementum — рг
Me) — концевой отдел, несущий
на себе все шесть упомянутых
придатков, и п о с т м е н т у м
(postmentum — роМе) — основ-
ной отдел, подразделенный в
свою очередь на две части, за
которыми сохраняются привыч-
ные названия м е н т у м и суб-
м е н т у м (рис. 36 Е, mentum —
Me и submentum —SiWe). Оста-
новимся сначала на придатках и
на мускулатуре лабиума. Два лабиальных щупика (palpi labiales — P. lb)
меньше максиллярных и редко имеют больше трех члеников (личинки
поденок). Щупик приводится в движение небольшими сгибателем и разги-
бателем (/п
в
,/п7), которые начинаются в прементуме и не отличаются от
гомологичных мышц максиллярных щупиков. Концевые лопастинки ла-
биума являются гомологами лопастинок максиллы, но получили другие
наименования: латеральные,т. е гомологи галеа, называются п а р а г л о с-
с а м и (paraglossae — Pgl), а медиальные, т. е. гомологи лациний—г л о с-
с а м и (Glossae — Gl). Те и другие имеют по небольшой мышце —сгибателю,
которые начинаются в прементуме (т
да
, Щоа), т. е. так же, как соответствен-
ные мышцы максиллярных пластинок начинаются в стипесе. Ограничение
мышц придатков пределами прементума позволяет считать последний
результатом слияния стипесов. Но, например, у кузнечика Scudderia
(рис. 40 D) это слияние едва лишь началось, и "прементум состоит
в сущности еще из двух отдельных половин. Однако не все мышцы ма-
ксиллярных лопастинок представлены в лабиуме; гомологи краниальных
сгибателей лациний (от6) отсутствуют. Кроме мускулатуры придатков,
прементум имеет еще две пары мышц значительно большего размера,
в
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Рис. 40. Примитивные формы нижней гу-
бы. А — Machilis; В — солдат Termopsis;
С — Periplaneta orientalis; D —Scudderia.
Обозначения см. рис. 8, стр. 22.
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которыми приводится в движение весь прементум целиком. Так • как обе
пары начинаются от тенториума, то их следует считать за гомологи двух
вентральных аддукторов максиллы (рис. 36 D, Е, mltm^, но Вебер гомо-
логизйрует их с тергальными мышцами, что кажется • нам ошибочным.
Еще одна пара сравнительно коротких ретракторов начинается от субмен-
тума и оканчивается в прементуме (т
п
, верхнее обозначение). Это—-ново-
образование; в максилле их гомологи отсутствуют.
В общем, если прементум можно считать за гомолог двух слившихся сти-
песов, то постментум должен соответствовать двум слившимся кардо (рис. 36
В, D). Эта гомологизация иллюстрируется, между прочим, тем, что у Neso-
machilis (рис. 16 В) сочленение лабиума с головой расположено на одном
уровне с сочленениями максиллы и мандибулы (а
г
, а3, а4). Кардо является
нерасчлененным образованием, тогда как постментум на принятой нами
схеме состоит из ментума и субментума. Однако последние не везде само-
стоятельны. Например, у термитов постментум сплошной, без подразделений
на части (рис. 40 В). Возникает вопрос, как
трактовать две . части постментума. Можно
считать, что ментум возникает либо в резуль-
тате поперечного подразделения постментума,
либо в результате склеротизации его концевой
перепончатой части. И действительно, у неко-
торых тараканов (рис. 40 С) ментум имеет за-
чаточный характер, а у богомолов совершен-
но отсутствует. Однако главным доводом в
пользу вторичной природы ментума является
то, что в его пределах нет ни одного прикреп-
ления мышц. Все мышцы лабиума прикреп-
ляются своими концами либо в прементуме,
либо в субментуме, как бы пропуская ментум.
Весьма важно, что в состав постментума
входят не только два кардо, т .е . части конеч -
ностей, но также и стернальная пластинка лабиального сегмента. Как
мы видели, гипофаринкс является производным стернитов головы. Некото-
рые исследователи считают вообще весь постментум за лабиальный стер-
нит, тем более, что он весьма плотно прилегает в голове. Однако
правильнее отвергнуть этот крайний взгляд и принять, что из стер-
нита образовалась лишь средняя часть субментума. Очертания стернита
сохранились еще у Machilis: идущая вдоль постментума пара изогнутых
борозд (рис. 40 А) отделяет узкую стернальную область посредине от двух
широких боковых зон, которые отвечают двум кардо. Наконец, в связи с
тем, что впереди лабиума находится отверстие слюнных желез, в нем
развилась специальная мускулатура, полностью отсутствующая в ма-
ксиллах (рис. 22 А, т9, т10, тп).
Таким образом, лабиум является комплексным образованием и возник
путем частичного слияния вторых максилл, к которым присоединился лаби-
альный стернит. Части лабиума,гомологичные слившимся кардо,видимо,под-
верглись вторичному расчленению; часть максиллярной мускулатуры оста-
лась без изменений, часть исчезла, а некоторые мышцы образовались вновь.
Интересно, что у ракообразных встречается процесс, сходный с образованием ла-
биума у насекомых. А именно, у Amphipoda основные части двух придатков сливаются,
а концевые остаются свободными (рис. 41 С). Но слиянию подвергаются не вторые ма-
ксиллы, а следующая за ними пара конечностей—первые максиллярные ножки. Очевидно,
подобные слияния важны функционально, и могут затрагивать в разных классах разные
сегменты.
§ 4. МАНДИБУЛЫ
Мандибулы представляют собой наиболее простые по строению челюсти
насекомых. Однако эта простота есть результат специализации, которая
привела к утрате одних частей типичной челюсти и к усиленному развитию
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Рис. 41. Слияние первых ма-
ксиллярных ножек у Socarnes
bidenticulatus (Amphipoda),. по
Кальману. А — первая максил-
ла; В — вторая максилла; С —
первые максиллярные ножки.
гйх. Таким образом, мандибулы—самый прогрессивный из компонен-
ортоптероидного рта. Происхождение мандибул от максиллообразных|Шмитивных челюстей установлено. Рассмотрим относящиеся сюда факты.
. ' А. Примитивные мандибулы ракообразных и многоножек
• М а н д и б у л ы р а к о о б р а з н ы х при общем структурном сход-
стве с таковыми насекомых отличаются тем, что в них сохраняется телопо-
дит. Он представлен прекрасно выраженным м а н д и б у л я р н ы м
щ у п и к о м , состоящим, например у Anaspides tasmaniae, из трех члеников
(рис. 42 A, P. md). Однако же некоторые ракообразные, например Apus
(рис. 43 А), лишены мандибулярного щупика. У всех насекомых и много-
ножек мандибулярный щупик отсутствует и, таким образом, их мандибулы
более специализированы, чем у большинства ракообразных. Коксоподит
мандибулы Anaspides (рис. 42 А) представляет собою удлиненную пластинку,
дистальный конец которой несет г н а т о б а з у с сильно выраженными
зубцами на ее жевательном
крае, тогда как основание
причленено к голове одним
мыщелком. Этот тип сочлене-
ния мы уже видели в максил-
лах насекомых. Мускулатура
мандибулы Anaspides состоит
из знакомых нам передней и
задней краниальных мышц
(/п1( т2) и вентральных аддук-
торов несколько иного типа.
Краниальные мышцы начи-
наются от стенки головы,
обнаруживая, таким образом,
весьма примитивный характер
(ср. рис. 36). Между тем вен-
тральные мышцы, т.е. аддук-
торы ( т 8 , 4 ) , подверглись зна-
чительному изменению. Их
волокна подразделены на
две группы. Одна группа
начинается на лигаменте
(Us), отходящем от стер-
НИЫ. ПОСКОЛЬКУ ГеНТОриуМ y t ф р
ЧаСТИЧНО ЯВЛЯетСЯ СТерНЭЛЬ- редняя дорсальная мышца, т 2 — задняя дорсальная
ным производным (см. стр.
33), это прикрепление не от-
личается по существу от того,
что йы видели в максиллах, • •
гд# ! 'аддукторы начинаются от тенториума. Во второй группе волокна
ЙрЧавой
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 "мандибулы непосредственно соединены с таковыми левой, образуя
так называемую зигоматическую связь, т. е. при своем сокращении они
непосредственно притягивают мандибулы друг к другу, не имея, сле-
довательно, точек опоры на головной капсуле. Таким образом, адду-
кторы мандибул, будучи гомологами максиллярных, частично утеряли
связь со стернальным скелетом, что является прогрессивным состоя-
нием по сравнению с максиллами. В м а н д и б у л е м н о г о н о ж к и
Thyropygm (Diplopoda) имеются следующие особенности (рис. 42 В). Ман-
дибула состоит из большого коксоподита (Схр) и подвижной концевой ло-
пасти {Lac). Коксоиодит не вполне свободен, так как медиальной стенки
у него нет. Он подразделен на две части: проксимальная (Crd) напоминает
кардо, а дистальная (Stp) мало отличается от стипеса типичной максиллы.
Рис. 42. Мандибулы. А — Anaspides tasmanicus;
В —многоножки Thyropygus (Diplopoda); С —
Heterojapyx gallardi; D — Nesomachilis maoricus.
a< — сочленение, Схр — коксоподит, Onb — гнатобаза,
H Pi — аподема гипо а инкса, Lig— лигамент, mi — пе-
!
мышца, m3, m^mj^ — поперечные вентральные аддукто-
ры, т. №г—часть верхнегубной мышцы, присоединенная
к мандибуле, P. md — мандибулярный щупик, Tnt — тен-
ториум, Zyg — поперечное сухожилие. Прочие обозна-
чения см, рис. 8, стр. 22.
Кардо сочленен с головной капсулой одним дорсальным мыщелком, что
опять-таки напоминает максиллу. Концевая лопасть подвижно причленена
к стипесу, сильно хитинизирована и чрезвычайно похожа на лацинию ма-
ксиллы. Гомология подтверждается и строением мускулатуры. Концевая
лопасть приводится" в движение стшштальным сгибателем, начинающимся
в стипесе (га9), и краниальным сгибателем (ть), идущим от стенки голов-
ной капсулы. Следовательно, мускулатура лопасти буквально та же самая,
что и в максиллярной лацинии. В коксоподите сохраняется передняя из двух
краниальных мышц (т
х
). Вентральные аддукторы очень сильны и, подобно
второй группе аддукторов Anaspides (рис. 42 А), соединены друг с другом
свободным зигоматическим поперечным лигаментом (Zyg). Кроме того,
есть два небольших аддуктора, которые начинаются от отростков гипофа-
ринкса, т. е. гомологов тенториума. Они соответствуют первой группе
аддукторов Anaspides. „
Таким образом, мандибулы Diplopoda сравнительно-анатомически весьма
замечательны. В них нет лишь щупика и галеа, тогда как прочие три части
примитивной челюсти, т. е. кардо, стипес и лациния ясно выражены. Ман-
дибулярный щупик, однако, есть у ракообразных. Суммируя все примитив-
ные компоненты мандибулы, обнаруженные в пределах Mandibulata, мы не
досчитываемся только галеа. Весьма возможно, что и ее гомологи также бу-
дут найдены.
Б. Примитивные мандибулы у насекомых
Перекдем теперь к строению примитивных форм мандибул насекомых.
У Heterjjapyx (рис. 42 С) различают удлиненный коксоподит и конце-
вую гнатобазу. Коксоподит соединен с головной капсулой одним мы-
щелком и имеет близ проксимального конца поперечную бороздку, которая
по положению напоминает границу между кардо и стипесом. Гнатобаза силь-
нее склеротизирована, чем коксоподит, и несет зазубренный режущий край.
Щупика нет. Мускулатура близко напоминает таковую ракообразных.
Имеются обе краниальные мышцы: передняя и задняя (m1( т.2). Аддукто-
ров— две пары: одна (m^) начинается от отростков гииофаринкса, являю-
щихся зачатками тенториума; другая (т3) — от поперечного свободного ли-
гамента (Zyg), как у Anaspides и Diplopoda. Частной особенностью Hetero-
japyx является прикрепление ретракторов лабрума (m. Ibr) к мандибулам.
Мандибулы Machilidae (рис. 42 D) необычны по форме, но по существу
раздвоение их конца есть подразделение на толстый коренной и тонкий рез-
цовый края, которое вообще свойственно мандибулам насекомых (стр. 55)
и здесь лишь выражено особенно резко. Как показывает сравнение с
рис. 42 С, их мускулатура и сочленение не отличаются по существу от
того, что имеет место у Japygidae.
Таким образом, мандибулы как ракообразных и Diplopoda, так и неко-
торых Apterygota, построены по одному плану, обнаруживая в каждом слу-
чае лишь второстепенные отклонения. Мандибула, несомненно, происходит
от максиллообразной челюсти; важнейшими ее изменениями являются,
во-первых, утрата щупика, происходящая у насекомых, Diplopoda и у не-
которых ракообразных (Apus), и, во-вторых, слияние всех трех частей
коксоподита (кардо, стипеса и гнатобазы)в один склерит, которое протекает
одинаково у ракообразных и насекомых, но задерживается у Diplopoda.
В. Основное механическое усовершенствование мандибулы
Уже в пределах Apterygota наблюдается переход к другой механически
более совершенной структуре, характерной для Pterygota.B дополнение
к своему примитивному сочленению мандибула приобретает второе, в
силу чего ее движение ограничивается одной плоскостью, но выигрывает
в точности. Весьма важными переходными формами в этом отношении
являются Lepismatidae. При рассматривании мандибулы Machilis сбоку
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(рис, 43 В) видно, что она довольно сильно вытянута в вертикальном
направлении и заканчивается вверху уже известным нам мыщелком (a^):
При рассматривании сбоку мандибулы Le-
pisma (рис. 43 С) видно, что она расширена
в продольном по отношению к телу напра-
влении. Это зависит от того, что верхняя
часть.мандибулы разрастается вперед, дости-
гает клипеуса и образует около него второе
переднее сочленение (а2). Первичное сочлене-
ние (а
х
) оказывается теперь задним и между
обоими сочленениями возникает сочленовная
ось* имеющая значительную длину. Движение
мандибулы подвергается коренному измене-
нию. Вместо небольших движений в разных
направлениях", которые были возможны при
существовании одного мыщелка, мандибула
теперь может качаться лишь в одной един-
ственной плоскости — вокруг указанной оси.
Но зато это ограниченное движение стано-
вится очень точным, а также приобретает боль-
шой размах. В связи с этим происходит ко-
ренное перераспределение ролей между кра-
ниальными мышцами. Разрастание основания
мандибулы вперед идет таким образом, что
место прикрепления передней мышцы (т
х
) к
мандибуле оказывается лежащим латерально
от сочленовной оси, тогда как прикрепление
задней (т2) лежит медиально от нее. В силу
этого, как весьма наглядно показывает схема,
передняя краниальная мышца становится о т в о д я щ е й (рис. 44 В, т
г
), а
задняя п р и в о д я щ е й (т2) мышцей мандибулы. Так как наибольшая
механическая работа тре-
v
.rn, буется для закрывания
мандибул и значительно
меньшая для их раскрыва-
ния, то приводящие мышцы
развиваются гораздо силь-
нее отводящих. Этот меха-
низм работы мандибул яв-
ляется основным для всех
высших грызущих ротовых
аппаратов. Приводящие
мышцы, например, у саран-
чевых и у гусениц, дости-
гают громадной мощности,
заполняют большую часть
головной капсулы, а их
прикрепительная поверх-
ность весьма обширна (рис.
45 В, С; 46 С, тЛ.
Рис. 43. Мандибулы. А — Apus;
В — Machilis; С — Lepisma.




сгибатель. Прочие обозначения как
на рис. 42 и 8, стр. 51 и 22.
Рис. 44. Схема превращения тизануроидной манди-
булы (А) в ортоптероидную.
<*i — первичное заднее сочленение, а2 — вторичное переднее
сочленение, Нур
г
—гипофарингеальная аподема, 1пс — рез-
цовый край, mt, т.2 — передняя и задняя дорсальные мышцы
тизануроидной мандибулы, которые становятся соответственно
отводящей и приводящей в ортоптероидной, т^т^, т 3 > 4 — по-
перечные, вентральные аддукторы, Mol — коренной край,
Zyg — поперечное сухожилие. Прочие обозначения см. рис.
8, стр. 22.
Что же касается примитив-
ных стернальных мышц, то они
подвергаются постепенной ре-
дукции. Так, у Lepisma, подобно
Machilis, часть этих мышц начинается от гипофаринкса, часть от тенториума. Почти
такая же мускулатура описана для личинки поденки (Cloeon dipterum). Но уже у ли-
чинки Aeschna имеются лишь гипофарингеальные волокна, тогда как тенториальные
не найдены. Наоборот, у Termes flavipes, ЕЮ старым наблюдениям, есть тенториаль-
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ные аддукторы. У Locusta имеются и те и другие, но в слабо развитом состоянии,
у американской кобылки Dissosteira стернальиых аддукторов нет совсем. Их отсут-
ствие характерно для большинства насекомых.
В С
Ant
Рис. 45. А — схема ортоптероидной мандибулы; В — правая половина головы
Dissosteira; С — голова гусеницы Prionoxystus robiniae изнутри.
Oj — заднее сочленение мандибулы, я 2 — переднее сочленение мандибулы, Inc — резцовый край ман-
дибулы, т2 — приводящая мышца мандибулы, т. ant — мышца антенны, т. Ibr — верхнегубная
мышца, Mol — коренной край, Sg. lb — лабиальный сегмент, Tridt — сухожилие отводящей мышцы
мандибулы, Tnd2 — то же, приводящей. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Кроме редукции стернальной мускулатуры в мандибулах происходит
еще одно изменение. Сочленовная ось мандибулы Lepisma расположена так,
что ее передний конец находится н и ж е заднего (рис. 43 С). Такое же распо-
Lbr
Рис. 46. А — голова личинки поденки Cloeon сбоку; В —
голова Tettigonia сбоку; С — схема мандибулярных мышц.
По Веберу.
О] — заднее сочленение, fls — переднее сочленение, Inc — резцовый
край, Lbr — верхняя губа, tnt — отводящая мышца, т 2 —приводя-
щая мышца, Мй — мандибула, Mol — коренной край, Tndi— сухожи-
лие отводящей мышцы, Tnd2 — сухожилие приводящей мышцы.
ложение оси имеется и у личинки Cloeon (рис. 46 А). Оно приводит к тому,
что при закрывании мандибул их концы движутся несколько вперед (т и з а-
н у р о и д н ы е м а н д и б у л ы ) . Наоборот, у Locusta (рис. 46 б) и у
высших форм передний конец оси лежит в ы ш е заднего, и поэтому при
закрывании рта конец мандибулы движется несколько назад (собст-
в е н н о о р т о п т е р о и д н ы е м а н д и б у л ы ) .
Типичная мандибула Pterygota (рис. 45 А) имеет вид треугольной пира-
миды с двумя далеко отодвинутыми друг от друга сочленениями, причем
заднее (первичное —а
г
) представляет собой бугорок, а переднее (вторичное—
а2) — впадину. К наружной стороне основания пиршиды прикреплено су-
хожилие отводящей мышцы {Tnd
x
), ко внутренней — гораздо более сильное
сухожилие приводящей мышцы (Tnd2). Поочередным сокращением той и
другой мышц мандибула приводится в качательное движение вокруг
оси, соединяющей оба сочленения. Жевательный край мандибулы не-
сет более или менее сильные зубцы и по их характеру разделяется на
две части (рис. 46 С). Одна, усаженная широкими выступами, может быть
названа к о р ё н н ы м , или м о л я р н ы м к р а е м (mola — рис. 46 С,
Mol), другая несет более длинные и острые зубцы и называется р е з ц о-
в ы м краем (incisor—Inc).
Описанные изменения мандибул весьма повышают их эффективность, как
режущего и дробящего орудия. Достаточно напомнить, что целый ряд насе-
комых питается древесиной, причем, например, короеды делают глубокие
ходы в стволах таких твердых пород, как дуб (Xyleborus). Рогохвост (Sirex
gigas) прогрызает стенки свинцовых камер на фабриках серной кислоты.
Личинка жука усача Hylotmpes bajulus также способна прогрызать свинцо-
вые листы (Плавильщиков, 1940). Таким образом, мандибулы превратились
в высокоспециализированный, точно работающий и весьма эффектив-
ный аппарат. Отметим, что у высших Crustacea, особенно у Isopoda,
параллельно с насекомыми также появляется второе мандибулярное
сочленение впереди, имеется сочленовная ось, а действующей мускула-
турой становятся краниальные мышцы.
Г л а в а V
МОДИФИКАЦИИ ОРТОПТЕРОИДНОГО РОТОВОГО АППАРАТА
Мы ознакомились с ортоптероидным ротовым аппаратом насекомых и с
теми его примерами,которые наиболее близки к этой основной форме.Уже бы-
ло указано, что при переходе к питанию жидкой пищей ротовой аппарат под-
Рис. 47. Мандибулы. А — Carabus; В — Pseudophonus; D — Periplaneta americana;
Е — Acridium septemfasciatum; F — личинка Cerambyx cerdo; G — Hydrous piceus;
H — Heliocopris.; J — Anax imperator.
вергается весьма глубоким модификациям и большей частью превращается
в различного рода хоботки.
Однако в некоторых случаях ротовой аппарат, не отклоняясь далеко от
основной схемы, обнаруживает тем не менее значительные изменения адап-
тивного характера. Так например, консистенция перерабатываемой пищи во
многих случаях заметно отражается на строении мандибуЛ. У всеядного
таракана (рис. 47 D) зубцы находятся только на резцовом крае, а коренной
лишен их. У растительноядной саранчи зубцы грубы, а на коренном крае раз-
вились гребни (Е), у питающейся древесиной личинки жука усача зазуб-
ренность отсутствует (F ),у питающегося детритом жука водолюба мандибулы
превратились в фильтрующий аппарат (G), у навозника, питающегося мяг-
кой пищей, они тонкостенны и пластинкообразны (Н). Интересны также
особенности мандибул у хищников. У стрекозы мандибулы снабжены
многочисленными режущими зубцами, которые имеются даже на коренном
крае (рис. 47 /). Жужелицы Carabus, обливающие добычу пищеваритель-
ным соком до проглатывания, пользуются мандибулами только для
удерживания добычи. Их мандибулы удлинены и изогнуты, а коренной край
их вырезан. Кроме того, на мандибуле имеется густая щетка волосков, слу-
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жащая фильтром (рис. 47 Л). Между тем, у других жужелиц (Pseudophonus),
которые размельчают свою пищу, волосяная щетка выражена слабо, но ко-
ренной край развит хорошо (ртис. 47 В), а вся мандибула имеет более типич-
ную форму.
§ 1. СЕНОЕДЫ И ПУХОЕДЫ
Интересный пример представляет ротовой аппарат с е н о е д а Ectopsocus
parvulus. Специальный интерес сеноедов состоит в том, что с ними связывают
происхождение полужесткокрылых. Пищей сеноеда служат мицелии и споры
грибков, а также лишайники.
Верхняя губа (рис. 48, Lbr) сильна и подвижна благодаря наличию хорошо
развитых мышц; ее задняя поверхность усажена щетинками. Край манди-
булы (рис. 48 А, В, Md) резко расчленен на острую долотообразную резцо-
вую часть, при помощи которой происходит соскребывание и разрезание
пищи, и^на широкую коренную (рис. 48 С, Л/о/), которая выполняет функ-
V
Lac Sal
Рцс. 48. Голова сеноеда Ectopsocus parvulus. A — сзади; В — сбоку;
С — в продольном разрезе.
aCly — антеклипеус, Mol — коренной край мандибулы, <п2 — аддуктор мандибулы,
т. hyp — мышца гйпофаринкса, т. lac — протрактор лацинии, т. lbr — верхнегубная
,'Мышца, т. ph— глоточная мышца, заканчивающаяся «пестиком», Oes — пищевод,
pCly— постклипеус, Ph. a— передняя часть глотки, образующая «ступку». Прочие
• обозначения см. рис. 8, стр. 22.
цию перетирания. Приводящие мышцы мандибул начинаются от верхних
стенок головной капсулы и очень сильны (рис. 48 С, т 2 ) . В максиллах обра-
щает на себя внимание резкое различие между лацинией и галеа. Первая
удлинена, долотообразна, ее основание входит глубоко в голову (рис. 48
А, В, С, Lac), а своей работой лацинии помогают мандибулам. Удлинение
лациний приводит к образованию стилетов хоботка полужесткокрылых
(стр. 132). Галеа представляет собою толстый мягкий придаток, на котором
имеются, однако, ряды мелких склеритов (рис. 48 С, Gal). Нижняя губа не-
сколько рудиментарна, ее укороченные щупики (рис. 48 А, Р. №) не длиннее
концевых лопастей (QI, Pgl). Гипофаринкс хорошо развит, его передняя
поверхность около глотки покрыта щетинками (рис. 48 С, Hyp).
Когда коренные края мандибул перетирают пищу, то все перечисленные
мягкие части, т. е. верхняя губа, обе галеа и гипофаринкс, действуют на по-
добие языка и щек млекопитающих, т. е. удерживают пищу, чему весьма;спо?
собствуют щетинки этих органов. Когда пища размельчена, она поступает
в глотку, так как последняя раскрывается и несколько смещается
вперед, а гипофаринкс поворачивается щетинками вверх и проталкивает
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пищевой комок в глотку. Гипофаринкс приводится в движение частью специ-
альной мышцей (рис. 48 С, т. hyp), а частью хитиновым лигаментом, который
идет'ОТ глотки и тянет его при сокращении глоточных .мышц. Глот-
ка также специализирована. Ее вентральная сторона углублена в виде чаши
(рис. 48 С, Ph. а), а дорсальная образует выступ, входящий в чашу, как пес-
тик в ступку. Пестик приподымается при помощи чрезвычайно сильного мус-
кула расширителя глотки (С, т. ph.), который начинается от клипе-
уса. Уже отмеченное увеличение последнего (стр. 34) связано с развитием
этого мускула. Ступка и пестик еще более размельчают пищу, после чего
она поступает дальше. Все части рассмотренного механизма действуют
с большой точностью. Согласно Правдину (1932), лациния сеноеда Lepinotus
приводится в движение тремя протракторами, из которых два начинаются от
тенториума и один от галеа, и длинным ретрактором, начинающимся от
темени. Кроме того, есть еще приводящая мышца, которая отходит от стенки
головы под глазом. Эта мускулатура позволяет лацинии далеко выдвигаться
из головы, а также совершать боковые и вращательные движения. По заклю-
чению Правдина, лациния является весьма важным компонентом ротового
аппарата сеноедов и служит для раздробления пищи.
С сеноедами сближают также п у х о е д о в (Mallophaga) — пара-
зитов птиц, а частью и млекопитающих. Они питаются роговым веще-
ством эпидермиса, перьев и пуха, а некоторые заглатывают и кровь (Дуби-
нин, 1947, Павловский, 1948). Ротовой аппарат власоеда Gyropus был изучен
Благовещенским (1931). Как верхняя, так и нижняя губа этой формы до-
вольно слабы и представляют собой тонкие пластинки (рис. 48, Я, / ) ,
Однако же в нижней губе автор различает лабиальный щупик, глоссы и
параглоссы (P. Ib, Gl, P), хотя и сильно деградированные. Наоборот,
мандибулы развиты очень хорошо (рис. 48 G), имеют сильные зубцы на ра-
бочем крае и типичный мыщелок (а) при основании, который входит в со-
членовную ямку головной капсулы (рис. 48 D). Мандибула управляется
тремя парами мышц. Отводящая (m. md
x
) и приводящая (/п. md2) мышцы
начинаются от задней поверхности головы, а еще одна приводящая (m. md
s
)
от передней части глоточного скелета. Сильное развитие этой мускулатуры,
в особенности приводящей мышцы т. md^, равно как и мощность самой
мандибулы, указывают на то, что эта последняя может выполнять большую
механическую работу захвата и отрывания пищи. В максилле Благовещен-
ский различает все ее типичные части (рис 48 F, Crd, Sip, Gal, Lac) включая
щупик (не изображен на рисунке). Заслуживает внимания присутствие
зубчиков, расположенных правильными рядами на выпуклой поверхности
лацинии, которые, видимо, служат для перетирания пищевого материала.
С этой же функцией связаны два гребешка отростков, расположенных на
передней части гипофаринкса (рис. 48 К, Нур^). В глотке существенна
выемка в ее сильно склеротизированной вентральной стенке (рис. 48
Е, РЛ2), в которую входит «язычок» ее более тонкой, но эластичной дорсаль-
ной стенки (Ph3). Язычок оттягивается вверх при сокращении мощных
леваторов, начинающихся от головной капсулы, и возвращается на место
при их расслаблении в силу эластичности хитина. Так как выемка глотки,
благодаря крепости своего хитина остается при этом без больших изменений,
то вследствие работы язычка просвет глотки периодически открывается и
закрывается. Эта структура близко напоминает пестик и ступку
сеноедов, описанные выше. Благовещенский изучил также механизм про-
движения пищи по пищеводу. Последний богато снабжен как мышцами ди-
лататорами (рис. 48, D, т. oes1} т. oes2), так и сфинктерами (т. oes3, m. oes^).
За деталями отсылаем к оригинальной статье названного автора. Отметим
также хорошо развитую мускулатуру антенн (рис. 48, D, т..' antlt т. ant2,
т. ant3). • •
Пухоеды обнаруживают довольно значительное разнообразие в строении
головы и ротового аппарата. Одной из самых интересных модификаций
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является канал, идущий, например, у власоеда Trichodectes subrostratus
по вентральной поверхности головы от ее переднего конца до заднего (рис.
7 А). Ротовой аппарат и ротовое отверстие располагаются как бы в местном
расширении канала, а в последнем помещается волос хозяина во время его
обскабливания. На стенках канала есть зазубрины для удерживания волоса.
Рис. 48 D—K. Голова и ротовой аппарат власоеда Gyropus ovalis, по Благовещенскому
(изменено). D — схема фронтального разреза головы, Е — поперечный разрез головы
в области глотки, F— максилла, О — мандибула, Н — верхняя губа, J — нижняя
губа, К — склерит гипофаринкса;
а —мыщелок мандибулы, /. Ant— антеннальная впадина головной капсулы. Hypt — зазубренная
часть гипофаринкса, Нур$, Hyp
s
 — передние и задние отростки гипофаринкса, т. ant\ — отводящая
мышца антенны, т. ant^ — то же приводящая, т. ant3 — депрессор антенны, т. mdt — отводящая мышца
мандибулы,т.md
s
 — то же большая приводящая, т. md3 —то же малая отводящая, т. oeSi, т. oess —
дилататоры пищевода, m. oes
a
, m.oeS4 — то же сфинктеры, т. ph — дилататоры глотки, Oes — пищевод,
Р — параглосса, Ph — глотка, Phi — склерит глотки, Ph
s
 — углубление внутренней стенки глотки.
Phi — выступ (язычок) дорсальной стенки глотки, Ттр — височный выступ головы. Прочие обозна-
чения см. рис. 8, стр. 22.
Важнейшей частью ротового аппарата Trichodectes являются сильные
мандибулы, несущие на концах зубцы или напильникообразную поверхность
(рис. 7 Л). Лацинии хорошо развиты и являются режущими. Остальные
части максилл слабо развиты. Нижняя губа сильно редуцирована. Гипофа-
ринкс, напротив, хорошо развит и напоминает таковой сеноедов.
§ 2. ГУСЕНИЦЫ
Остановимся также на ротовых частях гусениц, ввиду большого значе-
ния отряда Lepidoptera. Можно указать следующие особенности их ротового
аппарата: мощное развитие мандибул, слияние нижней губы и максилл
в один орган, несколько рудиментарный характер последнего и на-
личие прядильного сосочка. Кроме тсго, характерно раздвоение верхней
губы.
Мандибулы гусениц снабжены сильными и несколько грубыми зубцами
на рабочей поверхности и представляют собой типичные верхние челюсти
ортоптероидного типа (рис. 49 В, Md).
Максиллы и нижняя губа срастаются вместе в л а б и о - м а к с и л л я р -
н ы й к о м п л е к с , который представляет собой губообразный мясистый
орган. Склериты составляющих его двух пар челюстей частью отсутствуют,
а частью сильно уменьшены, вследствие чего между ними образуются обшир-
ные перепончатые пространства. Боковые части комплекса соответствуют
максиллам. В них можно различить небольшой склерит, видимо, отвечающий
кардо (рис 49 С, Crd), так как он причленен к головной капсуле и к.нему
идут аддукторы от тенториума. От кардо начинается гребень (Cr. Stp),
к которому прикреплены обычные мышцы стипеса, и потому всю область,
лежащую латерально от гребня, можно считать за стипес (Stp). Стипес скле-
ротизирован лишь частично и имеет перепончатые участки. Концевой отдел
максиллы иногда обозначается нейтральным наименованием лопасти с
чувствительными сосочками (Lob. тх), считая, что гомолога щупика нет
(Estigmene). Однако у тутового шелкопряда есть довольно ясный щупик
(рис. 50 В, Р. тх), а гусеница примитивной моли Sabatinca имеет
все части типичной „максиллы, в том числе и щупик (рис. 49, D, Р. тх).
В нижнегубном отделе лабио-максиллярного комплекса видны две раз-
деленные перепончатым промежутком пластинки, соответствующие пост-
ментуму (рис. 49 С, роМе, роМе
г
). Задняя постментальная плас-
тинка (poMeL) иногда отсутствует, и тогда большая часть ностмен-
тума перепончата. Прементум (ргМе) несет два рудиментарных придатка,
видимо, отвечающих щупикам, и прядильный сосочек или fusulus (Fus, Spi).
Функция последнего будет разобрана ниже (стр. 380 — 384). По положению
он соответствует глоссам и параглоссам, но его природа недостаточно
выяснена. Однако же Кузнецов (1915) поддерживает эту гомолотизацию
(рис, 49 Е, F,G). К передней поверхности нижней губы присоединен гипо-
фаринкс (Hyp). Верхняя губа у многих форм имеет глубокую медиальную
вырезку (рис. 49,4; 51 В, Lbr).
Работа ротового аппарата гусениц весьма интересна и особенно
подробно изучена у тутового шелкопряда. Согласно описанию Поярко-
ва (1929), шелковичный червь прочно удерживается на краю листа
своими пятью парами брюшных ног (рис. 50 D). Два передних абдоминаль-
ных сегмента, лишенные придатков, настолько подвижны, что как бы играют
роль шеи. Наоборот, грудные сегменты со своими тремя парами ног функци-
онально объединяются в одно целое столовой. Сами грудные сегменты во
время приема пищи несколько сокращаются, их ноги поэтому близко при-
двигаются к голове и служат вспомогательным аппаратом при питании. По-
добно многим другим гусеницам, шелковичный червь ест лист с краю (рис.
50 А, В). Он охватывает листовую пластинку с боков грудными ногами,
мандибулами и максиллярными щупиками, причем край листа входит в
вырезку губы (рис. 50 А). Последнее обстоятельство позволяет захватить
большой кусок листа и в то же время придает листу точную ориенти-
ровку по отношению к частям ротового аппарата. У дубового шелкопряда
(Antheraea pernyi) вырезка в верхней губе гораздо глубже (рис. 51 В), тогда
как, например у хмелевого тонкопряда, вся верхняя губа коротка, а вырезка
мала (рис, "Ч С). Когда достигнуто описанное исходное положение, гусеница
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дергает головой вверх и не столько откусывает, сколько ^отрывает захвачен-
ный мандибулами кусок листа (рис. 50 С). Поярков указывает, что при
отрывании большую роль играет туловищная мускулатура, приводящая в
движение всю голову, и сравнивает эту работу с тем, что происходит у жвач-
ных, которые зажимают пучок травы челюстями и затем движением головы
отрывают его. Характерно, что при отрывании куска листа движением
Рис. 49. Ротовые придатки гусениц. А — верхняя губа Lycophotia margaritosa; В — ман-
дибулы Estigmen eacrea снизу; С—ее же лабио-максиллярный комплекс; D—ма-
ксилла Sabatinca barbarica. E — вход в ротовую полость Eumeta, вид спереди,
верхняя губа и лабиомаксиллярныи комплекс раздвинуты, F— прементум и пряди ш-
ный сосочек Talaeporia tubulosa, вид с вентральной стороны, G — т о же Eumeta, вид
сбоку. Е, F, G — из Кузнецова, изменено.
а"—сочленение стипеса с гипостомой, Crdt —промежуточный склерит около кардо, Cr. Stp—гре-
бень .на Медиальной границе стипеса, Hypst — гипостома, Lob. тх — концевая лопасть максиллы,
Fus г— прядильный скачок, Pg — пальпигер, Ph — глотка, роМе, роМе1 —склериты постментума,Spi — прядильный сосочек, Тог—торма. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
головы, максиллярные щупики и верхняя губа остаются тем не менее
в соприкрсновении с остальным листом (рис. 50 С). Это, очевидно, про-
исходит вследствие того, что они в этот момент несколько выдвигаются
наружу. Общая мягкость нижней губы и подвижность верхнегубного
сочленения делают такое выдвигание вполне возможным. Таким обра-
зом, гусеница все время как бы держится за край листа верхней
губой и максиллярными щупиками, и поэтому перед захватом следую-
щего куска ей не надо отыскивать правильное исходное положение ман-
дибул. Так как куски проглатываются без размельчания (ср. рис. 380




Рис. 50. Прием пищи гусеницей тутового шелко-
пряда Bombyx mori. А — голова гусеницы, захватыва-
ющей край листа (а), вид спереди; В — то же, вид
сбоку; С — голова гусеницы, оторвавшей кусок ли-
ста, вид сбоку, D — общий вид кормящейся гусеницы,
по Пояркову.
Обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Рис. 51. А—Мандибула гусе-
ницы mnnPhyllocnistis suffu-
sella, по Веберу; В—голова
гусеницы дубового шелко-
пряда Antheraea pernyi спере-
ди; С —голова гусеницы Не-
pialus hamuli спереди. Ориг.
Мй — мандибула, Tnd
u
 Tndt —
сухожилия отводящей и приводя-
щей мышц. Прочие обозначения
см. рис. 8, стр. 22.
По способу питания гусеницы довольно однообразны. Некоторые особенности
представляют минирующие гусеницы, живущие внутри листовой пластинки. Так
Phyllocnistis siijjuselia, подобно другим минерам, имеет прогнатическую голову. Ман-
дибулы сплюснуты; их резцовый край серповиден и имзет изнутри зазубринки, а ко-
ренной край превращен в круглую мелкозубчатую пилу (рис. 51 А). При очередном
сокращении обеих мандибулярных мышц, выпуклый край мандибулы прорезает
ткани листа, двигаясь по дуге, чем напоминает движение челюстей пьявки с их
пильчатым выпуклым краем. У
Личинки ручейников имеют ротовой аппарат, сходный с основным типом рта
гусениц.
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§ 3. ЛИЧИНКИ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ
Ротовой аппарат перепончатокрылых обнаруживает определенное сход-





Рис. 52. Ротовые органы личинок Hymertoptera. А — мандибулы; В— лабио-максил-
лярный комплекс; С — левая максилла Cimbex americana; D — голова Vespa
americaha сбоку.
Lie — лигула, Spl — прядильный сосочек. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
мандибулы с сильно зазубренной рабочей поверхностью (рис. 52 А), тогда
как мясистые максиллы и нижняя губа слиты в лабио-максиллярный ком-
8
Рис. 53. А, В — ротовой аппарат личинки пилильщика Phyllotoma aceris.
А — схема движения мандибул, сокращенные мышцы зачерчены попе-
рек; В — мандибула, справа три поперечных разреза мандибулы на уровне
стрелок; С — голова личинки наездника Pimpla снизу. По Веберу.
3]— мыщелок мандибулы, т1 — отводящая мышца мандибулы, т 2 — то же, приводя-
щая, Мй — мандибула.
плекс (рис. 52 В). В максилл^рной части последнего (рис. 52 С) видны все
части максиллы, т. е. кардо, стинес, галеа, лациния и щупик. В нижнейгубе
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имеется широкий перепончатый постментум и хорошо выраженный иремен-
тум. Концевые лопасти нижней губы слиты друг с другом и с гипо-
фаринксом; на конце находится прядильный сосочек (Spi). Сходство с
гусеницей очевидно, но гусеница зашла дальше по пути редукции,
чем личинка пилильщика, так как некоторые компоненты ротового
аппарата выражены у последней гораздо яснее. Напомним, что личинки
пилильщиков и по общей своей организации и по образу жизни очень
сходны с гусеницами (рис. 479 К).
Личинки высших перепончатокрылых, как известно, либо выкармлива-
ются взрослыми особями, либо питаются пищей, которая заготовлена ма-
терью, либо являются паразитами (наездники, орехотворки). В связи с этим
ротовой аппарат подвергается у них дальнейшей редукции. Так например,
у личинки осы Vespa (рис. 52" D) мандибулы не изменены, но максиллы
стали очень мясистыми, хотя стипес, кардо, остатки галеаи, быть может,
щупика еще различимы. Нижняя губа толста и мягка, впрочем сохра-
няется разделение на прементум и постментум. У паразитических форм
(например, у личинки наездника Pimpla) мандибула хорошо приспособ-
лена для прокалывания тканей хозяина (рис. 53 С). Она нормально
ориентирована, снабжена приводящей и отводящей мышцами и в общем
ортоптероидна, т. е. характерно вырезана на внутреннем крае; очень
острый резцовый край удлинен, коренной — отсутствует.
Выше мы познакомились с мандибулами минирующих гусениц. Остановимся на
личинке п и л и л ь щ и к а Phyllotoma aceris, у которой приспособление к тем же усло-
виям идет иным путем. Ее мандибулы (рис. 53 В) подразделены на широкую основную
часть и концевую в виде длинного, острого зуба, округлого в разрезе. Мыщелок (α-i)
занимает в мандибуле почти центральное положение вместо бокового (ср. рис. 46 С),
так что рычаг мандибулы оказывается почти равноплечным. Отводящая мышца мандибулы
(mt) сильнее приводящей (тг), тогда как обычно мы имеем обратное (ср. рис. 46 С). Оче-
видно, отведение конца мандибулярного зуба не менее важно, чем его приведение.
Работу мандибул Phyllotoma можно сравнивать с работой шила, которое мы держим двумя
пальцами за середину и, покачивая вокруг образовавшейся оси, прорываем его острым
кончиком натянутый лист бумаги. Движение мандибул показано на рисунке стрелками.
Острые кончики зубов могут прокалывать и разрывать даже очень мелкие объекты.
§ 4. НЕКОТОРЫЕ ПАРАЗИТЫ
Мы только что видели, что мандибулы личинок паразитических пере-
пончатокрылых, будучи изменены в своей форме, сохраняют, однако, нор-
мальное ортоптероидное положение.
Иначе обстоит дело у вторичной личинки жука Macrosiagon ferrugineum
из Rhipiphoridae, которая паразитирует на личинках ос Odynerus. Подобно
жукам нарывникам, Macrosiagon имеет сложное развитие, гиперметаморфоз
(стр. 732). Первичная личинка, или триунгулин, подвижна. Она оты-
скивает гнездо осы одинера, вбуравливаегся в его личинку, вырастает,
питаясь ее соками, и превращается во вторичную личинку. Послед-
няя выходит наружу и становится эктопаразитом (рис. 54 А). У первич-
ной личинки Macrosiagon концы ортоптероидных мандибул обращены
друг к другу. Но у вторичной личинки сочленовные оси мандибул
повернулись приблизительно на 90°, их острые загнутые концы обра-
щены вентрально, и мандибулы движутся в дорсо-вентральном направ-
лении, не навстречу, а приблизительно параллельно друг другу (рис. 54
С, Md). Судя по положению паразита на хозяине (рис. 54 А), их действие
прекрасно приспособлено к прорезанию кутикулы и к разрушению внутрен-
ностей хозяина.
Одними из самых типичных кровососущих насекомых являются вши. Их
колющий хоботок будет рассмотрен ниже. Но Haematomyzus elephant is, жи-
вущая на слоне, имеет замечательный грызущий аппарат, в котором работа
64
{Мандибул, так сказать, извращена. Мандибулы сидят на конце головотрубки
|рис. 55, Md). Сочленовная оеь мандибул смещена медиально, а относи-
тельное развитие отводя-
щей и приводящей мышц




сильнее второй (т2). Сле-
довательно, функция отве-
дения мандибул преобла-
дает над таковой приведе-
ния. В соответствии с этим
перестроена и самая ман-
дибула. Ее медиальная
сторона лишена зубцов,
гладка и даже несколько
выпукла, тогда как лате-
ральная поверхность несет
ряд сильных зубцов. При
приеме пищи мандибулы
прижимаются к коже хо-
зяина, будучи сомкнуты
дистальными концами, ко-
тррые затем, при помощи
отводящих . мышц, с си-
лой отводятся в стороны.
Зубцы мандибул при этом
•ра&рьтают кожу. Насеко-
мое просверливает ход в
коже на значительную глу-
бину. Мандибулы встречают в конце концов кровеносный сосуд, прорывают
Рис. 54. А — вторичная личинка жука MacrOsiagon
на личинке осы одииера; В — голова личинки
Macrosiagon спереди; С — сбоку; D — ее мандибула.
• '. . По Веберу.
Обозначения см. рис. 8, стр. 22
Ss 55. Слева — самец вши Haematomyzus elephantis; справа —
схема ее головы. По Веберу.
т1 — отводящая мышца мандибулы, ш 2 — то же, приводящая, Md — манди-




его, и тогда начинается высасывание крови. Оно производится при помощи
глоточного насоса, который будет рассмотрен ниже (см. стр. 145). Нижняя
и верхняя губа мягки и препятствуют выливанию крови из сосуда
в стороны; максиллы редуцированы. Зазубрины около конца хобота
служат для лучшей его фиксации в коже. Самая характерная особенность
этого ротового аппарата в том, что рабочей поверхностью мандибулы
вместо медиальной становится латеральная. Заслуживает внимания и необы-
чайная длина мандибулярных сухожилий (рис. 55, Tnd
x
, Tnd^). На ри-
сунке они представлены укороченными.
§ 5. ПАРНЫЕ КОЛЮЩИЕ И НЕКОТОРЫЕ ДРУГИЕ АППАРАТЫ
Как мы видели, при питании насекомого жидкой пищей, мандибулы
иногда выполняют вспомогательные функции: удерживают добычу (Сага-
bus), просверливают кожу хозя-
ина (Haematomyzus) и т. д. К са-
мому факту всасывания они не
имеют прямого отношения. Од-
нако иногда мандибулы, сохра-
няя основную функцию наруше-
ния целости покровов питающего
организма, приобретают еще
функцию проведения жидкости
в ротовую полость. -Рассмотрим
несколько таких случаев.
Одной из наиболее замеча-
тельных в этом отношении форм
являются личинки сетчатокры-
пых (Neuroptera), из которых мы
остановимся на м у р а в ь и -
н о м л ь в е (Myrmeleon for-
micarius). Его личинка выка-
пывает воронку в сухом песке.
Воронка, в силу сыпучести пе-
ска, имеет форму правильного
конуса, а личинка сидит на ее
дне. Мелкие насекомые, попав-
шие на край воронки, соскаль-
зывают вниз благодаря осыпа-
нию ее стенок. Личинка способ-
ствует этому, швыряя в них
песком. Внизу они попадают
в ее широко раскрытые челю-
сти. Последние устроены следующим образом (рис. 56 А). Мандибула
длинна, остра и загнута медиально. На ее медиальном крае несколько
широких зубцов перемежаются со щетинками. Вдоль вентральной по-
верхности каждой мандибулы идет желобок (рис. 56 D, Сап). Ма-
ксилла состоит из коротких кардо и стип'еса и из длинной концевой
части, соответствующей, повидимому, галеа; Эта последняя имеет ту
же длину и кривизну, что и мандибула, но значительно уже и тоньше .ее и
лишена зубцов. Она прикладывается снизу, как крышка, к желобку ман-
дибулы, так что вместе они образуют замкнутый канал (рис. 56 D). Послед-
ний открывается наружу на конце обеих челюстей, а при их основании
соединяется с ротовой полостью. Надо добавить, что основания правых и
левых челюстей широко раздвинуты, так что оба мандибуло-максилляр-
ных канала впадают в боковые углы ротовой полости. Пространство
между основаниями челюстей занято верхней и нижней губой, причем
Рис. 56. А — голова личинки муравьиного льва
снизу; В —медиальный разрез головы; С —то
же, фронтальный по линии уу; D — поперечный
разрез через ее челюсти по линии стрелки х;
Е — мандибула взрослой хризопы.
Сап — мандибуло-максиллярный канал, т — мышца,
Ph —глотка. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
последние здесь соприкасаются (рис. 56 В). На нижней губе есть впадина,
которая охватывает соответствующий выступ верхней губы, а гипофаринкс
в'хо'дит во впадину эпифаринкса. В результате вся середина ротового отвер-
стия фактически закрыта, так что жидкая пища проходит лишь через боко-
вые' углы рта*, в которые открываются мандибуло-максиллярные каналы.
Добыча захватывается, мандибулами, а затем максиллы вдвигаются в ее
тело вдоль мандибулярных каналов, и тогда в рану вливается пище-
варительный секрет. Муравей Formica умирает от его действия через
Сап
Рис., 57. A-D—личинка Lampyris noctiluca: A— голова; В — попе-
речный разрез мандибулы; С — мандибула; D — поперечный разрез
головы. Е-Н—личинка Dytiscus marginaUs: E — вскрытая голова;
F — поперечный разрез мандибулы; G — медиальный разрез головы;
Н — часть того же разреза при большом увеличении, показывающая
замыкание ротового отверстия.
Can — интрамандибулярный канал, Cani— его след снаружи, Сап$ — его на-
чальное 'отверстие, Сап, — его концевое отверстие, Сег — головной мозг,
Bpiph — эпифаринкс, On. fr— фронтальный ганглий, On. sub — подглоточный
ганглий, т — мышца расширитель глотки, т1 — отводящая мышца мандибулы,
т 2 •—то же, приводящая, Mol—коренной край мандибулы, Nt —pronotum,
Ос — глазки, Oes — гищевод, Or— ротовая полость, Рп — глотка, pMol —
postmola, Tnd — сухожилие, Tr — "рахея. Прочие обозначения см, рис. 8,
стр. 22.
3 минуты, паук среднего размера через 1—3 минуты. Этот же секрет,
видимо, служит и для растворения тканей жертвы. Затем добыча выса-
сывается через описанные каналы.
Таким образом, личинка муравьиного льва имеет как бы два хоботка,
служащие и для прокалывания идля всасывания, поэтому такой тип ротового
аппарата можно назвать парным колющим. Кроме описанной функции он
выполняет еще другую. Сложенные мандибулы вместе с шипами и волосками
их внутренних краев и вместе с самой головой образуют плоскую поверх-
ность. Личинка пользуется ею как лопатой при рытье песка'.
Парный колющий ротовой аппарат имеет также л и ч и н к а п л а -
в у н ц а Dytiscus (рис. 57 Е-Н). Ротолое отверстие замкнуто на большей
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части своего протяжения благодаря плотному смыканию верхней губы с
нижней (рис. 57 Я). Вся ротовая полость превращена в канал (рис. 57,
Е, Or), который тянется поперек головы от одной мандибулы к другой и от-
крывается наружу только в двух местах у оснований мандибул. Последние
изогнуты серповидно. Функции прокалывания и высасывания лежат на
них целиком, и максиллы участия в этом не принимают. Каждая мандибула
пронизана каналом^ который открывается одним отверстием в ротовую по--
лость, а другим — наружу (рис. 57 Е, Сап
х
, Сащ, Сап3). Наружное отвер-
стие несколько отодвинуто от острого кончика челюсти. Как показывает стро-
ение канала (рис. 57 F, Сап), он представляет в сущности глубокий желобок
со смыкающимися краями, которые, не срастаясь, лишь близко прилегают
друг к Другу. В основном действие
мандибул такое же, как мандибуло-
максиллярного аппарата муравьиного
льва. Добыча захватывается ими, че-
рез канал сперва поступают в ее тело
пищеварительные ферменты, а затем
происходит высасывание. Следует
еще отметить, что мандибулы ли-
чинки Dytiscus в покое плотно при-
кладываются к широкой передней
поверхности головы, наподобие лез-
вий перочинного ножа (рис. 57 Е,
слева). Никаких шипов на их вну-
тренней стороне нет.
Сходное строение, но с несколько
иной функцией мы встречаем у ли-
чинки жука светляка Lampyris (рис.
57 A-D). Здесь также каждая острая
кривая мандибула пронизана длинным
каналом, который также открывается
наружуу ее основания и у конца (рис.
57 С, Can<i, Сащ). На остальном про-
тяжении канал, в отличие от плавун-
ца, замкнут полностью и помещается
целиком в кутикуле (рис. 57 В, Сап).
Личинка светляка питается назем-
ными моллюсками. Она кусает их мандибулами и через каналы впрыскивает
им в тело секрет средней кишки. В мандибулу секрет попадает через специ-
альный канал в эпифаринксе (57 D, Epiph.). Ротовое отверстие в это время
закрыто сближенными эпифаринксом, гипофаринксом и коренными краями
мандибул. Но когда моллюск парализован, рот личинки раскрывается, новые
порции секрета изливаются непосредственно через рот, добыча превращается
в кашицу и заглатывается. Роль мандибулярных каналов при этом второ-
степенна. У некоторых других Lampyridae каналы не замкнуты и желобо-
образны. Таким образом, у личинки Lampyris достигается максимальная
специализация мандибулярных каналов по структуре (полное замыкание)
и по функции (преимущественно или исключительно инъекция секрета).
Все три примера парных колющих аппаратов невольно напоминают ядовитые зубы
змей. Сходство простирается до того, что и у последних имеется как незамкнутый
ядовитый канал (кобра), так и замкнутый (гадюка).
Отметим также, что превращение ортоптероидного рта в парный насос является
высокой специализацией, достигнутой личинками. "Между тем, ротовой аппарат взрос-
лого муравьиного льва или плавунца не обнаруживает существенных отклонений от
ортоптероидного типа. Мандибулы, например, близкой к муравьиному льву хризопы
(Chrysopa), представляют собою нормальные грызущие челюсти (рис. 56 Е). То же
самое имеет место и у плавунца. Таким образом, ротовой аппарат у этих личинок
более специализирован, нежели у их взрослых форм.
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Рис. 57. J, К. Личинка первого возра-
ста малого водолюба Hydrophiluscarabo-
ides. По Павловскому. J — личинка,
поедающая ракушкового рачка, К —
голова личинки.
Обозначения см. рис. 8, стр 22.
Мы рассмотрели несколько примеров внекишечного переваривания, свя-
занного с высокоспециализированными парными колющими ротовыми аппа-
ратами. Небезинтересно остановиться кроме того еще на одном примере,
где та же самая функция выполняется при помощи органов, значительно
менее совершенных, чем вызывается необходимость добавочных приспосо-
блений. Изученная Павловским (1922) личинка жука малого водолюба
Hydrophilus caraboid.es имеет в первом возрасте удлиненные, почти ножевид-
ные, мандибулы с сильными зубцами (рис. 57 К, Md), а, кроме того, первый
членик антенны сильно удлинен и вооружен на своем внутреннем краю
резко выраженными зубчиками, что делает его пиловидным. Личинка,
Рис.58. А, В — голова личинки стрекозы со сложенной
и с раскрытой маской. С — нижняя губа и максиллы
взрослой Апах. D — лабиальная мускулатура личинки
Апах.
а, Ь, с— концевые придатки нижней губы, jL. lat — боковая
лопасть нижней губы, L. теа — то же, медиальная, т^т^ —
мышцы: mt — отводящая, f2— приводящая, т3 — вторичный
сгибатель; mt—первичный сгибатель, т 5 — первичный экстензор,
m
e
—вторичный экстензор. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
захватив, например, маленького рачка, начинает пережевывать его как ман-
дибулами, так и антеннами и одновременно отрыгивает на нее темный
пищеварительный сок средней кишки. Жидкое содержимое добычи выдавли-
вается из нее и проглатывается, но частью проглатываются и отдельные ее
куски, включая хитиновые обрывки. Самая характерная особенность дан-
ного случая по сравнению с предыдущими состоит, однако, в следующем.
Личинка не имеет свойственных, например, плавунцу, приспособлений
для инъекции пищеварительных соков в тело добычи и изливает их на ее по-
верхность. Но так как личинка живет в воде, то, во избежание смывания
соков водой, она выставляет из воды голову и грудные сегменты, высо-
ко держа на весу добычу (рис. 57/). Обработка последней происходит, таким
образом, вне воды, и пищеварительные соки не теряются. Кроме того, личин-
ка иногда загибает вверх и выставляет на поверхность воды конец своего
брюшка, где находятся дыхальца. Таким образом, у личинки водолюба
способность к внекишечному пищеварению не сопровождается развитием
инъекционного аппарата, и для избежания растраты
пищеварительных соков она как бы корректирует осо-
бенности своей структуры посредством специфического
поведения и принятия специфической пищеприемной
позы. С точки зрения перемены функций заслуживает






§ 6. ЛОВЧИЙ АППАРАТ ЛИЧИНКИ СТРЕКОЗЫ
Еще одну модификацию грызущего рта мы встречаем
у личинок стрекоз. Здесь верхняя губа, мандибулы и ма-
ксиллы не обнаруживают специальных виде изменений,
но нижняя губа сильно изменена (рис. 58 А-С). Ее пре-
ментум и постментум сильно удлиняются, сочленения их
Рис. 59. Жук ste- друг с другом и с головой подвижны по типу шарнира.
Снабженная сильной мускулатурой нижняя губа пред-
ставляет собой ловчий орган, который в покое прикрывает
снизу голову и стернальную поверхность груди в виде
«маски». В момент действия оба сочленения быстро разгибаются, и личин-
ка захватывает добычу при помощи двух острых складывающихся придат-
ков на конце маски (рис. 58 В, С, a, b,c), затем подтягивает ее к голове и пере-
жевывает при помощи челюстей.
Концевые придатки у разных стре-
коз различны. У Aeschnidae они со-
стоят из кривого концевого когтя
и тонко зазубренной пластинки,
у Lihellulidae коготь уменьшен, а
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пластинка приобрела грубо тре-
угольную форму и зазубренность
на свободном крае. Гомология
хватательных придатков точно не
установлена. Одни авторы считают
их за лабиальные щупики, дру-
гие за концевые лопастинки, по-
лагая, что щупики исчезли. У
взрослой стрекозы специализация
идет в другом направлении, ниж-
няя губа расширена (рис. 58 D),
чашеобразно охватывает рот снизу
и, очевидно, облегчает поедание
добычи на лету. Гомология ее ло-
пастей (L. lat," L med, b, с) не
ясна.
Рис. 60. Ротовые органы Apterygota. А, В,
C—Eosentomon; D—Anurida maritima; Е—Ро-
dura aquatica; F — Tomocerus flavescens;
G — Paronella lineata.
Обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Сходную выкидывающуюся вперед
ловчую губу имеет жук Stenus из Sta-
phyiinidae (рис. 59).
Некоторой аналогией ловчей ниж-
ней губы насекомых является язык лягушки, который выкидывается вперед при ло-
вле добычи.
§ 7. НЕКОТОРЫЕ APTERYGOTA
Мы уже останавливались выше на наиболее примитивных ротовых
органах Apterygota (стр. 52). Однако в этой замечательной группе не
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зсе примитивно, и у некоторых форм ротовой аппарат приспособлен к
принятию жидкой пищи. Apterygota делятся по строению ротового ап-
парата на эктогнатические и энтогнатические формы. К первым от-
носятся Machilidae. и Lepismatidae из Thysanura. Основные части их
ротового аппарата расположены снаружи (эктогнатизм), как в нор-
мальном ортоптероидном рте. У двух других семейств Thysanura, т. е. Сат-
podeidae и Japygidae, которые часто выделяются в отряд Diplura, и у
отрядов Protura и Collembola ротовой аппарат погружен в голову (энто-
гнатизм), а его компоненты удлинены и приспособлены для всасывания
жидкости. Так например, у крохотного Eosentomon (Protura) мандибулы
длинны и остры (рис. 60 В), вытянут также и стипес максилл (рис. 60 С,
Stp), а раздвоенная лациния заострена (Lac). Обе эти пары челюстей спря-
таны в голове, откуда они могут выдвигаться при функционировании.
Нижняя губа остается снаружи и, сохраняя глубоко примитивное разде-
ление на две половины, обнаруживает значительную степень дегенерации
(рис. 60 A, Lb). У Collembola (рис. 60 D-G) можно видеть различные сте-
пени удлинения челюстей. У Paronella (G) коренной край мандибулы
хорошо выражен, у Podura (Е) мандибула удлинена, а коренной ее край
ослаблен, у Anttrida (D) мандибула сильно вытянута, коренной край
исчез. Параллельно этому у всех трех форм идет удлинение и упрощение
максилл.
Глава VI
ХОБОТКИ И ИХ КЛАССИФИКАЦИЯ.
РОТОВОЙ АППАРАТ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ
В предыдущей главе были рассмотрены различные способы принятия
пищи, и в ряде случаев мы встретились с принятием жидкости. Тем не менее
все соответствующие ротовые аппараты можно считать за грызущие, так как
в основе их работы всюду лежит принцип щипцов, которыми пища захва-
тывается, прокалывается и т. д. Лишь у Haemaiomyzus имеет место, так ска-
зать, антитеза щипцов, и у энтогнатических Apierygota как будто уже
намечается переход к непарному хоботку. Характерной чертой хоботка
является замена принципа щипцов принципом насоса. Если послед-
ний, как мы видели, встречается и в парных колющих аппа-
ратах, то разница в этом случае между грызущим аппаратом и хо-
ботком двоякая. Во-первых, в хоботке насос имеет одно непарное
отверстие, а не два боковых. Во-вторых, если хоботок прокалывает по-
кровы питающего организма, то это производится не двумя концами щип-
цов, а единственным концом того же хобътка, который обычно работает по
принципу шприца. Хоботки насекомых обычно делят на сосущие, сосуще-
колющие, лижущие и т. д. Эта номенклатура, однако, не отражает ни их
разнообразия, ни их специфики. Количество даже основных типов хоботков
велико, а дальнейшие исследования несомненно умножат их. Поэтому мы
будем придерживаться номенклатуры, основанной на следующем принципе.
Во-первых, подчеркнем еще раз, что хоботок приспособлен к принятию
жидкой пищи, хотя из этого правила есть исключения. Во-вторых,
жидкая пища может получаться двояким путем. Иногда она не при-
крыта никакими покровами, целость которых насекомое должно нарушить,'
чтобы получить к ней доступ. Таковы, например, нектар цветов, сок, вы-
ступающий на коре деревьев, жидкие продукты разложения организмов,
жидкие части экскрементов и т. п. Насекомому, питающемуся подобными
«открытыми» жидкостями, нужны только приспособления для всасывания,
т.е. насос, и ничего более. Но пищей могут служить также жидкости,находя-
щиеся внутри живого организма, например соки растений или кровь живот-
ных. В этом случае необходимы, кроме насоса, еще и приспособления для
прокалывания покровов питающего организма. Насос должен быть
одновременно и шприцем. В такое подразделение приблизительно уклады-
ваются все известные типы хоботков, и следует поэтому различать две основ-
ные их группы: собственно сосущие и сосущие колющие. Но прокалывание
служит лишь подготовительной операцией для всасывания, тогда как соса-
ние есть функция общая для всех хоботков как колющих, так и не колющих.
Поэтому удобнее обозначить две указанные основные группы хоботков
как сосущую' и как колющую, Оба термина следует понимать ней
п
сколько условно, т. е. разуметь под сосущими такие хоботки, которые
не приспособлены для прокалывания; а под колющими такие, которые
выполняют минимум две функции — прокалывания и всасывания. По
существу, как мы увидим, к этим двум функциям присоединяется третья —
введение слюны в тело питаюшто организма. Дальнейшее разграничение
типов в пределах сосущей и колющей групп наиболее удобно вести по назва-
ниям тех систематических групп, для которых данный тип характерен.
Например, колющие хоботки полужесткокрылых и комаров (Cullcidae)
чрезвычайно сходны по механическим принципам действия, но морфологи-
чески они глубоко различны. Выразить эти морфологические различия ра-
циональными терминами трудно. Между тем, если мы обозначим колющий
хоботок полужесткокрылого как гемиптероидный, а таковой комаров
Culicidae как кулицидный, то оба термина будут удовлетворительны. Этот
принцип, во-первых, избавляет от необходимости вводить новые и, боль-
шей частью, громоздкие термины, во-вторых, он делает номенклатуру хо-
ботков столь же гибкой, как и систематическая терминология. В-третьих,
он является лишь дальнейшим применением принципа, уже введенного
в энтомологию с принятием термина ортоптероидный, который достаточно
укрепился в литературе.
Гомология частей ротового аппарата насекомых впервые установлена
Савиньи, т. е. в начальный период развития сравнительной анатомии. Но-
вейшие исследования расширили и углубили эту область. Сосущий
ротовой аппарат, -приспособленный только для всасывания, харак-
терен, главным образом, для перепончатокрылых и чешуекрылых. Сюда
же относятся хоботки близких к последним ручейников и очень не-
многих видов жуков. Эволюционные пути от ортоптероидного рта к хобот-
кам перепончатокрылых и бабочек могут быть прослежены каждый в соот-
ветствующем Отряде, т. е. как в пределах Hymenoptera, так и в пределах
kepidoptera. У перепончатокрылых мы имеем полные серии переходов от
грызущих челюстей к сосущим хоботкам, причем большинство Hymeno-
ptera сохраняет ротовой аппарат, весьма близкий к ортоптероидному, и
лишь у пчел и некоторых ос развиваются настоящие хоботки. Между тем,
громадное большинство бабочек имеет высоко специализированный хоботок,
тогда как грызущий рот сохраняется лишь у очень немногих глубоко при-
митивных видов. Что касается колющих хоботков, то они характерны для
полужесткокрылых и двукрылых. Их характеристика будет дана ниже.
В ротовом аппарате перепончатокрылых имеются в сущности три функ-
ционально различных компонента: верхняя губа, мандибулы и лабио-
максиллярный комплекс.
§ 1. ВЕРХНЯЯ ГУБА И МАНДИБУЛЫ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ
Верхняя губа у перепончатокрылых развита сравнительно слабо, и зна-
чениеее:невелико (рис. 61, Lbr). У пилильщика (А) она нормальна, у пчелы
(В) укорочена, у осы пескороя '(Е), напротив, удлинена и при сложен-
ном ротовом аппарате прижимает к голове лабио-максиллярный ком-
плекс (стр. 60), будучи, в свою очередь, прижата мандибулами.
Мандибулы перепончатокрылых всегда сохраняют форму типично орто-
птероидную или близкую к ней. Функции их разнообразны, но связаны боль-
шей частью не с питанием самого насекомого, а с заботой о потомстве и с по-
стройкой гнезда. Так, общественные осы грызут дерево, служащее для по-
стройки бумажных сот. В соответствии с этим мандибулы ос сохраняют силь-
ные зубцы (рис. 64 С). У одиночных пчел ониприменяются для разнообразных
работ: для прогрызания дерева (Xylocopa), для вырезывания кружков из
листьев (Megachile). У Andrena (рис. 62F)OHH ДОВОЛЬНО ДЛИННЫ. У ос Am?
tnophilq и Sphex они остры, искривлены и служат для удерживания и перета-
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скив^ния добычи (рис, 61 £), у кочующихмуравьев Eciton они могут достигать
значительной длины (рис. 61 D), наконец, у пилильщика Trichiosoma их
Рис. 61. А — голова пилильщика Pteronidea ribesii; В — голова пчелы
Apis mellifica, по Снодграссу; С — мандибула взрослого пилильщика
Trichosoma, по Рыкову; £> — изменчивость мандибулы у рабочих муравьев
Eciton; Е — голова Ammophila снизу, по Веберу.
Tnt. s — место сращения верхних рук тенториума с головой. Прочие обозначения см.
рис. 8, стр. 22.
острые режущие концы служат для простригания плотных стенок кокона
при вылуплении насекомого (рис. 61 С).
§ 2. ЛАБИО-МАКСИЛЛЯРНЫЙ КОМПЛЕКС ПИЛИЛЬЩИКОВ И АНДРЕИЫ
В лабио-максиллярном комплексе взрослых пилильщиков (рис. 62Д)со-
храняются так же, как у их личинок (стр. 63), почти все части ортоптероид-
ного рта. Заметным отличием является лишь слияние глосс в непарный я з ы-
ч о к (G/). Но в то же время весь комплекс несколько удлиняется, что осо-
бенно заметно в стипесах (Stp). Кроме того, развивается подвижность со-
членений Весь орган подвешен к голове посредством обоих кардо и широкой
мембраны, на которых он качается. Кардо-стипитальные сочленения и конец
субментума лежат на одной прямой, которая является линией поперечного
сгиба органа (рис. 62 G, Crd, sMe, Stp, prMe). To, что находится прокси-
мально от нее, г. е. кардо и субментум, висит приблизительно перпендику-
лярно к голове, а остальная часть комплекса приблизительно параллельна
голове. Благодаря подвижности обоих указанных сочленений комплекс
качается, выдвигаясь вперед и вдвигаясь назад. Кроме того, есть еще две
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продольных линии сгиба, которые совпадают с правым и левым лабио-
максиллярными сочленениями. Вращаясь около них, максиллы поднимают
свои наружные края вверх (т. е. к голове). Получается желоб, дно которого
образовано прементумом, а стенки стипесами. Через него всасывается нектар,
составляющий основную пищу взрослого пилильщика. Таким образом,
этот ротовой аппарат, сохраняя почти все компоненты типичного
ортоптероидного рта, служит для приема жидкости. Приблизительно такие
же ротовые аппараты имеют наездники, тогда как у ос и пчел параллельно
развивается удлинение ротовых органов, приводящее к высоко специали-
зированным хоботкам роющих ос и высших пчелиных, В качестве одной из
Gal
Rib "ргме
Рис. 62. Ротовые органы взрослых Hymenoptera. А — лабио-максилляр-
ный комплекс Pteronidea ribesii; В — его же мандибулы; С — максилла;
D — лабио-максиллярный комплекс Andrena carlini сзади; Е—то же,
сбоку; F — ее же мандибула. О — голова Tenthredo сзади в три четверти.
Lor — лорум. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
переходных форм укажем на одиночную пчелу а н д р е н у (Andrena
carlini). Ее лабио-максиллярный комплекс (рис. 62 D) имеет те же два
сочленения, что и у пилильщиков. Но подвижность их, в связи с превраще-
нием кардо в тонкие палочки, усилилась, тогда как весь орган принял ха-
рактер хоботка благодаря удлинению некоторых компонентов (стипес, пре-
ментум). Отметим еще наличие л о р у м a (Lor), который соответствует
субментуму, и волосистого покрова язычка (GI).
§ 3. ХОБОТОК МЕДОНОСНОЙ ПЧЕЛЫ
Хоботок медоносной пчелы (Apis mellifica) принадлежит к наиболее
высоко специализированным ротовым аппаратам перепончатокрылых.
Его строение подвергалось целому ряду обстоятельных исследований, кон-
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чая новейшей работой Снодграсса (1942), на которой основано последующее
описание.
М а н д и б у л ы пчелы не входят в состав собственно хоботка, но тем не
менее связаны с его работой. У рабочей пчелы они представляют собой
суженные посредине, вогнутые со внутренней стороны, в общем приблизи-
тельно ложкообразные пластинки и причленены к головной капсуле каждая
двумя сочленениями, как это свойственно ортоптероидным мандибулам
(рис. 63 Е, Md). От вершины мандибулы по ее внутренней поверхности
идет окаймленный волосками желоб (рис. 63 F, сап), который в средней
ее части переходит в узкую бороздку (sulc), направляющуюся к отверстию
(for) мандибулярной железы. Функции мандибул разнообразны. Помимо
собирания и размалывания пыльцевых зерен и обработки воска, они, во-
первых, поддерживают максиллы при развернутом положении хоботка,
причем в их желобки ложатся ребра галеа (см. ниже). Во-вторых, при
сложенном положении хоботка (рис. 63 J) они плотно охватывают
перегнутые пополам максиллярные и лабиальные компоненты. В-третьих,
при кормлении личинок мед с пыльцой и молочко выводятся между при-
открытыми мандибулами по их желобам. Мацдибулы матки имеют на конце
большой зубец (рис. 63 Я), мандибулы трутня дегенеративны — они умень-
шены, сужены на конце и покрыты особенно длинными волосками
(рис. 63 G).
Собственно хоботок, состоящий из удлиненных максилл и нижней губы,
включен своими основными частями в обширную околоротовую мембрану
(рис. 63 С, Мет), натянутую между задне-нижними краями головной кап-
сулы и, таким образом, по отношению к последней получает весь в целом зна-
чительную подвижность.
М а к с и л л ы обнаруживают сильное удлинение (рис. 63 С), которое,
однако, затронуло не все их компоненты.
Кардо имеет форму палочки, которая посредством мыщелка (рис. 63
JlfCrdt) сочленена со впадиной на краю головной капсулы (рис. 63 С, а).
У основания кардо есть-еще отросток (рис. 63 Jlt Crd2), к которому прикре-
плена мышца (т10), начинающаяся от стенки головной капсулы. Кардо,
таким образом, представляет собой двуплечный рычаг, точка опоры которого
находится на конце мыщелка Crd
x
. Когда мышца сокращается, то она тянет
верхнее короткое плечо рычага назад и вниз, вследствие чего его нижнее
длинное плечо смещается вперед и вверх и толкает перед собой сочлененный
с ним стипес, а с ним и всю максиллу. Такое движение переводит максиллу
из положения покоя (рис. 63 N) в рабочее положение (рис. 63 С).
Стипес представляет собой сложное образование. Он имеет форму длин-
ной и довольно широкой пл.астинки (рис. 63 Jlt Stp). К нему прикреплены
три большие мышцы (mtl, m12, tn13), отходящие от клипеуса и оттенториума(Cly, Tnt). Притягивая при своем сокращении стипес к клипеусу, они тем
самым разгибают угол между стипесом и кардо, и, таким образом, подобно
мышце т10, действуют, как протракторы. Стипес несет рудиментарный
двучлениковый щупик и длинную галеа (рис. 63 С, P. mx, Gal). Но, кроме
того, как выяснилось, пчела имеет и гомолог лацинии, который со-
стоит из собственно лацинии с.волосками на конце (рис. 63 L, Lac), рычага
на ее проксимальном конце (Lac
a
), мягкой подушковидной лопасти (Lac-t)
и стержня (Lac
s
), идущего к галеа по медиальной поверхности подушки.
К рычагу прикреплена мышца т1в (рис. 63 М), которая начинается от зад-
него конца стипеса и при сокращении приподымает и натягивает лацини-
альную подушку (Lac
x
). Значение этого движения следующее. Развернутый
хоботок может иметь два положения. В первом положении (рис. 63 Р) он
опущен вниз, так что лациниальные подушки (Lac
x
) далеко отодвинуты от
верхней губы и эпифаринкса (Lbr, Eppfi), а пищевой канал (nutr), образован-
ный максиллами и лабиальными щупиками (Gal, P. №), широко открыт
сверху в своей основной часта. В силу этого всасывание жидкости невоз-
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можно. При таком положении хоботка происходит кормление матки и
трутней; выделяемая рабочей пчелой пища выступает наружу через откры-
тую часть пищевого канала. Во втором положении мандибулы охватывают
хоботок так, что он приподымается, лациниальные подушки плотно прижи-
маются к эпифаринксу (рис. 63 Q), прикрывая сверху пищевой канал,
последний превращается в замкнутую трубку, и пчела может всасывать
свою пищу. - . .
Концевая часть максиллы — галеа имеет вид длинной саблевидной ло-
пасти, заостренной на конце (рис. 63 С, ]
х
, Gal). Ее короткая основная часть,
получившая название субгалеа (рис. 63 К, sGal), отделена сужением от
длинной концевой. Вдоль этой последней идет тонкое, но хорошо выраженное
ребро. Когда в функционирующем положении обе галеа складываются
вместе, то каждая из них сгибается вдоль ребра, так что их медиаль-
ные части горизонтально накладываются друг на друга, а латераль-
ные свисают вниз по бокам и, таким образом, формируются верхняя и бо-
ковые стенки канала хоботка (рис. 63 S). Сгибание максиллы при скла-
дывании хоботка происходит следующим образом (рис. 63 L, М). В стипесе
начинается мышца, которая прикрепляется к средине небольшого палочко-
видного утолщения стенки галеа, лежащего в месте ее сужения (т1Ь, Galt),
Проксимальный конец утолщения сочленен с уже упомянутым лациниаль-
ным стержнем (1мс3). Когда мышца т15 тянет утолщение Galx назад, оно
начинает вращаться вокруг своего сочленения с лациниальным стержнем,
конец его смещается по дуге вниз, а вместе с ним вращается и вся галеа,
сгибаясь в месте своего сужения и поворачиваясь своим концом вниз
(рис. бЗУх), а затем и назад*(рис. 63 N).
Н и ж н я я г у б а (рис. 63 С) состоит из согнутого в виде переверну-
той цифры V субментума, который у пчелы получает название л о р у м а
(Lor), из треугольного ментума (Me) и широкого длинного прементума
(ргМе), на конце которого сидят длинные щупики (Р. №), короткие пара-
глоссы (Pgl) и наиболее сложный во всем ротовом аппарате орган — язычок
(GI), отвечающий слившимся глоссам.
Лорум является как бы придаточным двигательным аппаратом нижней
губы. Его сгиб охватывает основание ментума, а концы сочленены с дисталь-
ными концами обеих кардо, поэтому все смещения этих последних пере-
даются через лорум нижней губе. Таким образом, при вышеописанном
выдвигании максилл вместе с нею выдвигается и нижняя губа. Однако
нижняя губа обладает и значительным собственным движением. От дор-
сальной стенки головной капсулы начинается длинная и сильная
мышца — лабиальный ретрактор (рис. 63 О, т17). Она прикреплена в
передней части прементума и при сокращении оттягивает его и всю
нижнюю губу назад. Но так как посредством лорума нижняя губа и максил-
лы сочленены, то при сокращении мышцы т17 последние также оттягива-
ются назад и, таким образом, она служит ретрактором всег.о хоботка. Кроме
того, к заднему концу прементума идут две мышцы от тенториума, которые,
повидимому, обеспечивают независимое от максилл выдвигание нижней
губы.
Лабиальный щупик (рис. 63 С, Р. 1Ь) сидит на небольшом пальпигере
(рис, 63 Т, P. Ibj) и сильно отклоняется от прототипа: его первый членик
сильно удлинен, второй — менее, два концевые имеют нормальную длину.
Это связано с тем, что лабиальные щупики изменили свою функцию и из
органов чувств превратились в органы приема пищи. Они довольно широки
И'Плоски, концы их лежат на уровне концов галеа (рис. 63С), а при рабочем
положении хоботка (рис. 63 Р, S) лабиальные щупики образуют ниж-
нюю и частью боковые стенки его пищепроводной трубки. Сгибателем
лабиального щупика служит мышца т 3 1 (рис. 63 Т). Она помещается в пре-
ментуме, но ее сухожилие входит в палышгер (P. lbt) и прикрепляется к
гибкому стержню (Р. №*), включенному в нижнюю перепончатую стенку
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Рис. 63. Ротовой аппарат медоносной пчелы. А — голова спереди; В — медиальный
разрез скелета головы; С — раздвинутый хоботок снизу; D — кончик хоботка в рабо-
чем положении; Е — низ головы сбоку; F, G, Я — мандибулы рабочей, трутня и матки;
J — сложенный хоботок, снизу, Ji— правая максилла с ее мышцами изнутри;
К — основание левой максиллы сбоку; L — основание развернутой правой максиллы
изнутри; М — ее мускулатура; N — полусложенный хоботок, сбоку; О — продольный
разрез прементума; Р-— основание развернутого хоботка с открытым сверху пищевым
каналом; Q — то же, с закрытым; S — поперечный разрез хоботка; Т — мускулатура
правого лабиального щупика, медиально; U — он же, развернутый; V— он же, сложен-
ный; W — конец прементума с прижатыми параглоссами, спереди; X — т о же, с
раздвинутыми; У — то же, сзади; Z — два пояса волосков язычка; а — конец язычка,
сзади; Ь — мускулатура выдвинутого язычка; с — то же, втянутого; d — схем! муску-
латуры глоточного насоса; е — поперечный разрез язычка в нормальном поло ке ни и;
/ — т о же, в вывернутом. А — й, по Снодграссу, е, f, из Шарпа.
ргМе
а •— мыщелок головной капсулы, Сап — желоб на внутренней поверхности мандибулы. Сег — голов-
ной мозг, Cib — цибариум, Crdj — мыщелок кардо, Crd2 — отросток на конце кардо, D. sal — слюн-
ной проток, Еррк — эпифаринкс, Flab — ложечка, for — отверстие мандибулярной железы, for. осе —
затылочное отверстие, Gal^— палочковидное утолщение галеа, Gl, Gly—GIQ—язычок (глосса) и его
части, GIi—осевой стержень, G/k— канал, G'a— загнутая основная ветвь стержня, ОЬ( — основная
пластинка, G/5—канал в осевом стержне, GZC—наружная стенка, Gn.fr — фронтальный ганглий,
^-
ас1-з— части лацинии, Lact — подушка, Lac2— рычаг, Lac3 — стержень, Lor — лорум, т 1 0 — про-
трактрр максиллы (кардинальный протрактор хоботка), m
n
,mlt,mis—приводящие мышцы ма-
кс.иллы (стипитальные протракторы хоботка), mli —мышца максиллярного щупика, m ^ —сгибатель
галеа, ш 1 в — сгибатель лацинии (натягивает ее подушку), тп17— лабиальный ретрактор хоботка, mig —
ретрактор язычка, Ш2о—сгибатель и ретрактор язычка,т21—сгибатель лабиального щупика, ш^з—мыш-
ца второго членика лабиального щупика, m 4^ — мышца слюнного насоса, пи Cib—-мышца цибари-
ума, т. phar — расширитель глотки, Мет — мембрана хоботка, N. гее — возвратный нерв (recurrens),
nutr — пищевой канал, Os — ротовое отверстие, Oes — пищевод, Р. 16 — пальпигер, Р. 1Ь2—его
гибкий стержень, Sallt Sal. р — слюнной насос, sGal — субгалеа, side — бороздка, идущая к отвер-,
стию мандибулярной железы. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22
пальпигера. При сокращении этой мышцы (рис. 63 U, V) сухожилие
оттягивает назад средину стержня, он сгибается в крутую дугу, а склеро-
тиз'ированная верхняя стенка пальпигера, следуя за стержнем, сильно
наклоняется, и весь щупик загибается концом назад.
Параглоссы в виде двух коротких желобовидных пластинок охватывают
основание язычка (рис. 63 W, Pgl), но способны отгибаться от него
(рис. 63 X). Первое положение имеет важное значение для проведения слюны
в канал язычка. Проток слюнных желез открывается под гипофа-
ринксом (рис. 63 X, D. sal, Hyp) дорсально от язычка, тогда как канал
последнего проходит по его вентральной стороне (рис. 63 Y, G/2).
Однако вытекающая слюна встречает на пути выпуклую основную пластин-
ку язычка (G^), обтекает ее по бокам и перетекает в две узкие щели между
язычком и прижатыми к нему глоссами. По этим щелям она проникает
с дорсальной на вентральную сторону язычка, где и входит в его канал.
Язычок (^//представляет собой длинную, тонкую, слепую на конце труб-
ку, вентральная сторона которой впячена в виде желоба почти на всем про-
тяжении органа; усаженные густыми волосками края желоба смыкаются
и, таким образом, возникает вышеупомянутый канал внутри язычка (рис.
63 a,e,Gl2). Полость язычка, как и всех придатков тела, наполнена кровью,
и, оказывая на нее давление, можно вывернуть весь его желоб наизнанку
(рис.63 /). На конце язычка канал открывается наружу, и его стенки раз-
вертываются, образуя так называемую ложечку, или флабеллум (рис. 63 а,
Flab). Вдоль дорсальной стенки канала (морфологически это — вентраль-
ная стенка органа) проходит плотное, эластичное, кутикуЛярное утолще-
ние, называемое осевым стержнем язычка (О1
Х
). Его вентральная поверх-
ность в свою очередь углублена и образует еще один желобок очень малого
диаметра (Glb). Так как вход в него закрыт волосками, то он фактически яв-
ляется каналом. Повидимому слюна выводится именно через этот канал.
Возвращаясь к стенке язычка, надо сказать, что она состоит из чередую-
щихся колец мягкой и плотной кутикулы, причем последние несут многочи-
сленные волоски, направленные концами вперед (рис. 63 Z). Благодаря этой
кольчатой структуре и своей общей эластичности язычок может значительно
изменять свою длину, а также изгибаться в стороны. Эти движения осуще-
ствляются при помощи следующего механизма. Основной конец стержня
язычка разделяется на короткие правую и левую ветви (рис. 63 b, Gl3),
которые загнуты вентрально и прикреплены к переднему концу прементума.
К ветвям, приблизительно на половине их длины, прикреплены две мышцы
/»20, отходящие от задней части прементума (рис. 63 О). При сокращении(рис. 63 с) они тянут назад эти ветви, Будучи прикреплены к премен-
туму они не смещаются, а лишь сгибаются. Сгибаясь, они тянут назад
весь стержень, как бы стремясь вытащить его из язычка. Вследствие этого
язычок укорачивается, чему в особенности способствует его кольчатость.
При расслаблении мышц т.2О язычок принимает прежнюю длину, благодаря
эластичности своих стенок. При поочередном сокращении правой и левой
мышц т20 язычок изгибается то вправо., то влево.
Всасывание жидкости в хоботок происходит благодаря работе глоточ-
ного насоса (рис. 63 d). В нем различаются две части. Цибариальная часть
(Cib) отвечает цибариуму, т. е. пространству между вентральной поверх-
ностью клипеуса и гипофаринксом, и работает при помощи пяти пар дила-
таторов (т. Cib), отходящих от клипеуса впереди фронтального ганглия
(Gn. fr), и из нескольких мощных пучков мышц компрессоров. Глоточная
часть (Ph) снабжена многочисленными кольцевыми мышцами, ее дила-
таторы (т. phar ) довольно слабы.
К этому описанию хоботка остается добавить немногое. В рабочем поло-
жении, благодаря описанному механизму лабио-максиллярных сочленений
и подвижности околоротовой мембраны, его конец может быть" выдвинут
очень далеко. При приеме пищи, ес$ш она находится близко от головы, вса-
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сывание идет через широкую трубку, образованную сложенными галеа и
лабиальными щупиками (рис. 63 D, Р, S). Язычок при этом совершает
внутри трубки быстрые движения взад и вперед, загоняя туда жид-
кость. Но если пища далеко от головы или находится в узком пространстве,
куда не могут проникнуть галеа и щупики, то всасывание идет через
язычок. Слюна нагнетается в язычок при помощи слюнного шприца
(рис. 63 d, Sal. p), расположенного в прементуме и имеющего собственную
мускулатуру. Переход хоботка в положение покоя состоит из трех операций.
Во-первых, весь хоботок вдвигается назад под голову, во-вторых, он скла-
дывается пополам, сгибаясь на уровне концов стипеса и прементума (рис.
63 N), в-третьих, мандибулы охватывают сложенный хоботок за место сгиба
и прижимают его к нижней поверхности головы (рис. 63 У).
Рис. 64. А — Euglossa с развернутым хоботком и ее собирательная нога, по
Шарпу; В — D — Vespa germanica; В — верхняя губа; С — мандибула;
D — лабио-максиллярный комплекс; Е — ротовой аппарат Ammophila hirsuta.
По Иммсу.
Обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Характерно, что хоботок пчелы, будучи высоко специализированным
аппаратом, выполняющим ряд сложных движений, тем не менее сохраняет
все компоненты ортоптероидного рта. Некоторые из них подвергались уси-
ленному развитию, другие—дегенерации, но ни один не атрофировался пол-
ностью. Наибольшей дегенерации подвергся максиллярный щупик. Одна-
ко, несмотря на очень малые размеры, он имеет весьма сильные мышцы, от-
куда следует, что и он выполняет какую-то функцию. Лацинии, которые счи-
тались исчезнувшими, теперь обнаружены.
Наконец, ясное из предыдущего тесное функциональное объединение
максилл и нижней губы показывает, что лабио-макСиллярный комплекс,
столь характерный для гусениц и для личинок перепончатокрылых,
по существу сохраняется и у взрослых Hymenoptera.
Вопрос о д л и н е х о б о т к а пчелы и шмелей подвергся в СССР многочисленным
исследованиям в связи с опылением красного клевера. Он имеет большую'практическую
важность и освещен у Алпатова (1925—1946), Губина (1947), Конакова (1938), Скорикова
(1936). По Алпатову, длина хоботка пчелы на территории Европейской части Союза
ССР изменяется от 5,726 мм в северных районах, до 6,86 мм в некоторых районах
Кавказа, причем обнаруживается определенная корреляция длины хоботка с геогра-
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фической широтой местности. Если длина хоботка весьма значительна у шмелей и во-
обще в семействе Apidae, то у представителей южно-американского семейства Euglos-
sidae она может превосходить длину тела (рис. 64 А).
Среди о с о о б р а з н ы х перепончатокрылых также встречается постепенное
удлинение ротового аппарата. У общественной осы Vespa germanica кардо и стипес
заметно удлинены (рис. 64 В, С, D), галеа сильно развита, имеются лациния и максил-
лярный щупик. Нижняя губа чашеобразна, причем V-образный ментум охватывает
прементум. Глоссы почти слиты друг с другом. В общем удлинение ротовых орга-
нов незначительно. Напомним, что при помощи своих зазубренных мандибул осы
нередко прогрызают трубкообразные венчики некоторых цветов снизу и «воруют»
нектар. У других ос, например, у пескороя (рис. 64 Е), удлинение дает настоящий хо-
боток. Подобно высшим пчелам, околоротовая мембрана обширна, стипес, галеа и язычок
удлинены. Специализация хоботка пескороя не достигает таковой высших пчелиных,
но все же значительна. Соображения, высказанные относительно эволюции хоботка
пчел, сохраняют силу и для ос. В обеих группах вырабатывается приблизительно одна
и та же конструкция ротового аппарата, но ее детали различны.
Глава VI1
РОТОВОЙ АППАРАТ ЧЕШУЕКРЫЛЫХ
Хоботок чешуекрылых, или бабочек заслуживает названия л е п и -
д о п т е р о и д н о г о , ибо он является своеобразным и высоко специали-
зированным аппаратом, не встречающимся нигде, кроме отряда Lepidoptera.
Но, как уже указано, его происхождение из ортоптероидного рта может быть
прослежено в пределах отряда. Бабочки представляют собою громадную и
в отношении ротового аппарата довольно монотонную группу, если не
считать многочисленных случаев его атрофии.
§ 1. ПРОИСХОЖДЕНИЕ И МОРФОЛОГИЯ ХОБОТКА
Небольшое семейство Micropterygidae, примитивное и по ряду Других
признаков, дает сравнительно-анатомический материал, полностью подтвер-
ждающий установленную еще Савиньи гомологизацию хоботка бабочек.
Так, у рода Micropteryx (рис. 65 В) прекрасно выражена верхняя
губа. Мандибулы Sabatinca (рис. 65 А) с их зазубренным краем и мыщел-
ками при основании вполне ортоптероидны. Интересно, что они хорошо
развиты также у ее куколки, а у куколки Eriocrania (Eriocraniinae) они
необычайно велики, зазубрены и подвижны (рис. 65 С). Куколка поль-
зуется ими, выходя из подземного кокона перед вылуплением. бабочки.
Однако наиболее замечательны максиллы этой группы (рис. 66).' У Mic-
ropteryx auruncella (А), они состоят из кардо, стипеса, длинного хорошо
расчлененного щупика и нормальных галеа й лацинии. Галеа даже заост-
рена на конце. У Micropteryx calthella (В) галеа и лациния заметно ослаб-
лены. У Мпетопка (С) лациния исчезает, но зато галеа удлиняется и
принимает характерную форму желоба, обращенного к медиальной пло-
скости тела. Дальнейшая эволюция максилл выходит за пределы Micro-
pterigydae, поэтому мы рассмотрим сперва нижнюю губу. Эта последняя
деградирована, но все же у Micropteryx (рис. 65 D) она имеет щупики,
глоссы и параглоссы.
Таким образом, за вычетом несколько редуцированной нижней губы,
Micropterygidae обладают всеми компонентами ортоптероидного рта, который
служит им для питания пыльцевыми зернами.
Возвращаясь к эволюции максиллы, мы находим у самца юкковой моли
{Pronuba yuccasella — рис. 66 D) значительное удлинение желобообразной
галеа, которая уже превышает по длине еще вполне развитый щупик (самка
этого вида имеет на щупике добавочный большой отросток). Максиллы выс-
ших форм, как, например, стеклянницы Synanthedon (рис. 66 Е), отличаются
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Рис. 65. Ротовые органы. Micropterygidae (А—D) и Pyralidae (Е).
А —мандибулы Sabatinca; В —голова Micropteryx aureatella;C —голова
куколки Eriocrania semipur purella; D — нижняя губа Micropteryx calthella;
E — голова Crambus fascelinellus. A — по Иммсу, прочие — no Кузнецову,
изменены.
Pill/—piliferus. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
•Crd
Рис. 66. Эволюция максилл у чешуекрылых. А — Micropteryx auruncella;
В — Micropteryx calthella; С — Mnenwnica auriciana; D — Pronuba
yuccasella &, E — Synanthedon exitiosa; F — Sphinx. Комбинировано
' no Веберу и Эйдманну.
Обозначения см. DHC. 8, стр. 12>
гораздо ббльшим удлинением галеа, некоторым усилением стипеса и пре-
вращением щупика в маленький рудимент. Впрочем, у многих других ба-
бочек, например у огневок, максиллярные щупики хорошо развиты (рис.
65 Е, Р. тх) и имеют иногда до шести члеников. Из остальных частей
ротового аппарата у высших Lepidoptera сохраняется рудиментарная верх-
няя губа (рис. 67 A, Lbr), иногда сохраняются рудименты мандибул,
гипофаринкс неясен, нижняя губа существует в виде небольшой пла-
стинки, соединяющей основания лабиальных щупиков. Эти последние
прекрасно развиты, состоят обычно из трех члеников, покрыты густыми во-
Рис. 67. Ротовой аппарат чешуекрылых.
А — голова Pieris brassicae; В — поперечный разрез хоботка
phila euphorbiae; С — медиальный разрез головы бабочки.
Gaij— скользящее сочленение (вентральное) обеих галеа, Gal2 — дорсальное
соединение обеих галеа, т—интрагалеарные мышцы, т
а
 — мышцы стипеса, m^,
т
ь
, тц — мышцы глотки, т 7 , т 8 — тенториальные ретракторы галеа, N — нерв,Oes — пищевод, Тт—трахея. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
лосовидными чешуйками и составляют одну из характернейших особенно-
стей бабочек вообще (рис. 67 А, Р. 1Ь). Наконец, у форм, наиболее высо-
коорганизованных в этом отношении, как, например, у бражников (рис.
66 F), рудимент щупика имеет ничтожный размер, стипес развит силь-
нее, чем у предыдущих представителей и, как увидим, имеет опреде-
ленное функциональное значение, тогда как галеа чрезвычайно удлинены
и иногда превышают своей длиной все тело (рис. 71 С).
Таким образом, у чешуекрылых все части ортоптероидного рта подвер-
гаются далеко идущей рудиментации, кроме максилл и нижнегубных, а
иногда и максиллярных щупиков. В максиллах галеа получают громадное
развитие. Отметим еще присутствие piliferi (рис. 65 Е, 68 В, piltf), кото-
рые раньше считались за рудименты мандибул, но, по Кузнецову (1915),
представляют собою боковые лопасти верхней губы.
§ 2. КОНСТРУКЦИЯ И РАБОТА ХОБОТКА
Если морфологический состав хоботка в сущности прост, то строение
его главной части, т. е. галеа, довольно сложно. Каждая галеа, как и всякий
компонент конечности членистоногих, представляет собой полый выступ
85
стенки тела и наполнена кровью. Кроме крови, однако, в нее входит трахей-
ный ствол, нервный тяж, а к стенкам изнутри прилегает мускулатура,
к которой мы вернемся ниже (рис. 67 В, Tr, N, пг). Латеральная поверх-
ность органа сильно выпукла, медиальная —вогнута, так что поперечник
придатка серповиден. Медиальная вогнутость максиллы и дает упомянутый
желоб. Желоба правой и левой галеа, складываясь вместе, образуют замк-
нутый канал, через который всасывается жидкая пища. Сращения обеих
галеа не происходит, и они могут быть отделены одна от другой без наруше-
ния их целости. Тем не менее полость канала хоботка герметически за-
крыта по всей его длине, если не считать наружного отверстия на конце и
отверстия в ротовую полость у основания. Это достигается посредством
специальных приспособлений, различных на спинной и на брюшной сторо-
нах. На брюшной стороне мы встречаем конструкцию, которая довольно
широко распространена у насекомых и может быть названа с к о л ь з я -
щ и м с о ч л е н е н и е м . Как можно видеть на рис. 67 В, вдоль одной
галеа идет гребень (GalJ, у которого основание тоньше остальной части, и
поэтому по форме он напоминает железнодорожный рельс. Гребню отвечает
я елоб на другой галеа, расширенный около дна и суженный около бортов.
Он представляет собою как бы слепок с гребня, и потому гребень плотно
охвачен им. Так как и гребень и желоб состоят из прочного хитина, то какие-
либо боковые смещения обеих галеа по отношению друг к другу чрезвы-
чайно ограничены. Свободное движение возможно только в продольном
направлении, т. е. одна галеа может скользить вдоль другой. Механизм от-
вечает принципу фальца в столярном деле, скользящее сочленение скрепляет
обе галеа друг с другом, но в то же время его компоненты, очевидно, эла-
стичны, ибо иначе нельзя было бы разделить половинки хоботка. Два ком-
понента здесь сочленены друг с другом, но иначе нежели в обычном сочле-
нении. Для последнего характерно качание одного компонента около другого,
соединенного с ним гибкой сочленовной мембраной, которую нужно разор-
вать, чтобы разделить компоненты. В скользящем сочленении нет ни ка-
чания, ни сочленовной мембраны, и компоненты могут быть разделены без
нарушения их целости. На спинной стороне соединение сбеих галеа осу-
ществляется иным способом. Дорсальный край галеа постепенно утонча-
ется к концу наподобие клина; оба края несколько заходят и накладыва-
ются друг на друга. Скрепления здесь нет, и плотное прилсганке дорсаль-
ных краев галеа обеспечивается, очевидно, лишь упругостью их кути-
кулы.
Как известно, хоботок бабочки способен свертываться и развертываться
наподобие часовой пружины. В покое его обороты плотно сжаты, и он тогда
мало заметен. Механизм свертывания и развертывания не вполне ясен.
Несомненно, хоботок эластичен. На нем можно видеть снаружи кольчатую
структуру, а на разрезе через стенку (рис. 67 В) видно, что ей отвечают
кольчатые образования внутри хитиновой кутикулы, что, очевидно, по-
вышает прочность стенки без ущерба для ее гкбкости. Раньше предполага-
лось, что скручивание хсбл-ка объясняется упругостью его хитиновых
стенок, а раскручивание — действием уже упомянутой внутренней мускула-
туры, которую можно назвать интрагалеарной. Последняя состоит из мно-
жества коротких мышц, идущих косо вдоль стенок галеа (рис. 68 т).
Таким образом, деятельное состояние органа объясняется работой мышц,
а положение покоя пассивным моментом эластичности хитина. Однако, по
Снодграссу (1935), интрагалеарная мускулатура служит для скручивания хо-
ботка, а развертывание вызывается нагнетанием крови из полости тела. Он
сравнивает этот механизм с детской игрушкой, известной под назвгнием
«тещиного языка» —полой ленты, которая развертывается, когда в нее дуют,
и свертывается при прекращении внутреннего давления воздуха. Этот взгляд
развит в работе Шмитта (1938), согласно которой здесь имеют место следую-
щие приспособления,
Полость галеа сообщается с полостью стипеса, а последняя открывается
в полость головы. На поперечном разрезе через стипес (рис. 69 С, D, плот-
ные части изображены черным, а перепончатые —двуконтурной линией)
видно, что около выхода из его полости имеется перепончатый клапан.
Снизу от выхода на поверхности стипеса имеется гребень (на рис. слева),
к которому прикреплена мышца (т). Когда мышца сокращается, она тянет
вверх всю прилежащую, т. е. медиальную (левую на рисунке) часть стенки
стипеса (Stp^, которая подвижно сочленена с остальной латеральной его
частью (S/p2), Поэтому в результате сокращения мышц медиальная часть
стипеса (рис. 69 D, Stp^ смещается вверх по отношению к латеральной
Рис. 68. А — мускулатура (т) части хоботка бабочки, по Сиодграссу; В — го-
лова Catocala nymphagoga, вид спереди; С — то ще сзади. По Кузнецову, изменено.
Pilif—plliferus. Прочие обузначения см. рис. 8, стр. 22.
(p), и его внутренняя полость (Stp
s
) уменьшается в объеме. При умень-
шении объема полости наполняющая ее кровь устремляется к выходу из
стипеса. На пути она встречает вышеупомянутый подвижный клапан,
который благодаря давлению крови захлопывается, прижимаясь к медиаль-
ной стенке стипеса и закрывая вход в него. Вследствие этого кровь нагне-
тается в обратном направлении, т. е. в полость галеа, и последняя раскру-
чивается. На рис. 69 А, В тот же механизм представлен в продольном
разрезе через всю голову. В голове имеются три пары экстензоров, вызы-
вающие развертывание хсботка только что описанным путем. Одна пара




), причем задняя тенториальная мышца идет почти горизснтально
и поэтому перекрещивается с двумя другими. При их расслаблении выход
из стипеса вновь открывается, а так как в это же время сокращается интра-
галеарная мускулатура, то кровь из галеа выливается обратно, и хоботок
свертывается.
Изложенный взгляд интересен, но трудно допустить, чтобы состояние
покоя хс ботка было основано на постоянном тоническом сокращении ин-
трагалеарной мускулатуры. С другой стороны известно, что если выварить
хоботок бабочки в едком кали и, таким образом, уничтожить в нем
37
всю мускулатуру, то он тем не менее сохраняет свою спиральную
форму и раскручивается даже труднее, чем свежий хоботок. Поэтому
вряд ли можно думать, что упругость хитиновой кутикулы не играет
роли при свертывании, как это следует из вышеизложенного. Но и в суще-
ствовании нагнетательного механизма также не приходится сомневаться.
В новой работе индийского автора Прадана (1941) однако же снова-до-
казывается, что развертывание хоботка бабочек обусловлено сокращением
косых интрагалеарных мышц, а свертывание —эластичностью его кути-
кулы.
Рис. 69. Развертывание хоботка бабочек. По Шмитту.
А — схематический продольный разрез через голо-
ву при свернутом; В — при развернутом хоботке; С —
поперечный разрез через стипес при свернутом хоботке;
D—то же, при развернутом.
Стрелки показывают направление тока крови, m — мышца
стипеса, mt — краниальный экстензор хоботка, т 2 > т 3 —
тенгориальные экстензоры хоботка, StPi, Stps— медиальная
и латеральная соотв. части стипеса, Stps — полость стипеса.
Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Кроме того, хоботок способен еще двигаться вперед и назад целиком.
Это движение связано с сокращением мышц, которые идут от тенториума
к основанию галеа (рис. 67 С, т 7 , тв), и, повидимому, имеет значение для
пробуравливания фруктов.
§ 3. ВСАСЫВАНИЕ ПИЩИ И НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ ПИТАНИЯ
Всасывание пищи через канал хоботка происходит благодаря работе
глоточного насоса. Последний имеет довольно сложное устройство (рис. 70).
Его двигательный аппарат состоит из мощного слоя
mj 5 щ продольных (т2) и кольцевых (т1) мышц, образующих
толстую стенку и из нескольких радиальных мышцдк-
лататоров (m
s
), начинающихся от головной капсулы и от
/ ' тенториума. Самый просвет насоса лежит эксцентрично,
' так что основная масса мышц лежит над ним. В то же
время верхняя стенка просвета насоса выстлана тонкой
кутикулой, а нижняя, включающая в себя и гипофаринкс,
Рис. 70. Попереч- построена из толстого хитина, вдобавок укрепленного
ный разрез через двумя продольными гребнями. Поэтому расширение по-
глотку бабочки.
 л о с т и
 насоса происходит, главным образом, за счет вы-
це
Ь
вые!ыт3 — продоль- гкбания верхней стенки. Последовательные сжатия и
ные, 'm3*m^—ради- расширения полости насасывают жидкость из хоботка
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 и.перегоняют ее дальше в кишечник.
Бабочка принимает пищу, обычно присаживаясь на цветок. Однако
же некоторые хорошо летающие виды сосут нектар на лету. Так на-
пример, Macroglossa stellatarum, часто питающаяся на льнянке (Lina-
Hα), развертывает хоботок, находясь еще на расстоянии 3—4 см от
цветка, причем он даже в состоянии полного развертывания перегнут
приблизительно на середине, что обусловлено специальной хитиновой
структурой (рис. 71 А). Приблизившись к цветку, она начинает ощупывать
хоботком щелевидный
вход в венчик. Тело ба-
бочки не принимает уча-




Как только щель най-
дена, бабочка быстрым
движением подается впе-
ред и вталкивает хобо-
ток в глубину шпоры.
Если нектар в шпоре \\ п
есть, бабочка высасы-
 А
вает его, затем хоботок
вытаскивается, но мед-
леннее, чем из пусто-
го цветка. Шпора Ы-
naria имеет объем около
10 мм3, но в естествен-
ных условиях редко бы-
вает наполнена больше
чем на треть. Если до-
лить шпору сахарным
сиропом, то опорожне-
ние длится дольше нор-
мы ; насекомое утомляет-
ся, конец хоботка скру-
чивается внутри цветка
(рис. 71 В) вследствие
того, что бабочка начина-
ет опираться на цветок
головой, а также при-
касается к цветку но-
гами. Или же она опу-
скается вниз и повисает
на хоботке.
В
Рис. 71. Бражник Macroglossa stetlatarum и цветок льнян-
ки Linariavu Igaris. А — бабочка с развернутым хоботком
на лету; В — конец хоботка, опущенный в нектарник
цветка. По Кноллю, из Шванвича; С—бражник Cocytius
cluentius с развернутым хоботком. По Эйдманну
Нектар цветов соста-
вляет основную п и щ у ба-
бочек, причем коррелятивные связи между цветком и насекомым бывают очень
тесны. Как известно, Уоллес в 1891 г. обратил внимание, что на Мадагаскаре
есть орхидея Angraecum sesquipedale с глубиной венчика 250—350 мм, но нет
насекомых с достаточно длинным хоботком, которые могли бы пользоваться
нектаром этого растения и опылять его. Самый длиннохоботный известный тогда
африканский бражник Macrosila morgani имеет хоботок в 190 мм, а бражник Cocythius
cluentius, хотя и обладает достаточной длиной хоботка (230 мм), но водится в Южной
Америке (рис. 71 С). Уоллес на основании этого предсказал существование на Мадага-
скаре длиннохоботного бражника, каковой и был описан в 1903 г. Джорданом под именем
Macrosila morgani predicta, т. е; предсказанного. Напомним также о поллинариях у орхи-
дей, которые при сосании нектара приклеиваются к голове насекомого и переносятся
им на другой цветок. Кроме нектара бабочки охотно используют также и другие источ-
ники сахаристых веществ, как плоды, которые при этом пробуравливаются, вытекающий
сок деревьев, жидкие экскременты тлей, мед, за которым в ульи забирается мертвая голо-
ва (Acherontia) и некоторые другие бражники.Чрезвычайно распространено среди бабочек,
особенно экзотических, питание экскрементами млекопитающих. Засохшие экскременты
предварительно размягчаются жидкостью, выпускаемой из анального отверстия. Многие
бабочки привлекаются потовыми выделениями. В Южной Америке одна белая ночная
бабочка, повидимому-из молей, по ночам высасывает слезы лошадей, образуя кольцеоб-
разные скопления вокруг глаз животного (Фибриг, 1939). Количество жидкости, которое
может принять бабочка, иногда бывает весьма велико. Так, луговой мотылек выпивает
сахарного раствора вдвое больше, нежели весит его тело (Стрельников, Скобло, 1936).
Мертвая голова высасывает за одну минуту до чайной ложки меда (Губин, 1937), что
особенно замечательно ввиду высокой концентрации Сахаров в меду. Сложные соотноше-
ния возникают между питанием чешуекрылых и размножением. В одной группе, к кото-
рой относятся Rhopalocera, совки, бражники и др;, взрослая форма живет недели и
.месяцы, иногда даже зимует (крапивница) и приступает к спариванию и откладке яиц
после периода питания. У лугового мотылька экспериментально установлено, что коли-
чество яиц, отложенных бабочкой, зависит от обилия полученной ею пищи в виде сахар-
ного сиропа. С другой стороны, оно зависит и от упитанности гусеницы (Скобло, 1936).
В другой группе, к которой принадлежит ряд Heterocera, взрослое насекомое,
как бы эмансипируется от функции питания, так что вся его жизнь концентри-
руется на спаривании и откладке яиц. Эти формы выходят из куколок половозрелыми и
тотчас же по выходе приступают к размножению. Питание у них выпадает сперва у самки,
затем и у самца. Тутовый шелкопряд, сатурнии и некоторые другие бабочки во взрослом
состоянии не питаются. Хоботок редуцируется, а в некоторых случаях у самок редуци-
руются и крылья (стр. 787). Укорачивается и продолжительность жизни, измеряемая
часами, а у психид—минутами. Таким образом, у этих форм взрослое насекомое живет
за счет материала, накопленного гусеницей. Самцы непитающихся видов, однако, нередко
отличаются продолжительным и сильным полетом.
Глава VIII
СОСУЩИЕ РОТОВЫЕ АППАРАТЫ РУЧЕЙНИКОВ
И НЕКОТОРЫХ ЖУКОВ
Близкое родство ручейников (Trichoptera) и чешуекрылых общепризнано.
Далеко уступая бабочкам по численности и богатству форм, ручейники
обнаруживают большое разнообразие типов ротового аппарата.
Так, у Phryganea (рис.
72 А), подобно Hymenop-
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кадюоиемт^ у них ниж-
ня#>>губа. Она удлинена,
мясиста, несет на конце
мягкую подушку (haustel-
lum, Haust); щупики ее
трехчлениковые (Р. 1Ь);
вдоль передней ее поверх-
ности, идет возникший из
гипофа'ринкса склеротизи-
рованный желобок (рис.
72 В, Нурх), Складываясь
с мягким желобком удли-
ненной верхней губы, он
образует канал. Максиллы
имеют почти все свои ти-
пичные части. Кардо при-
членен к голове, стипес
прирастает сбоку к нижней
губе, сюда же прилегает
лопастевидная галеа, Щу-
пик (Р. тх) состоит у сам-
ки из пяти члеников. Един-
ственная отсутствующая
часть — лациния. Ман-
дибулы рудиментарны, но
еще хорошо заметны. Таким
образом, отличия ротового
аппарата Phryganea от орто-
птероидного заключаются
0. Sal
Рис. 72. Ротовой аппарат ручейников. А — го-
лова Phryganea при нормальном положении при-
датков; В—то же, верхняя губа отогнута; С —
Aetaloptera dispar; D — Plectrotarsus; E — Dipseudop-
sis afrkana.
D. sal — слюнной проток, Haust — гаустеллум, Hypl — бо-




так же, как у примитивных перепончатокрылых, в незначительных редук-
циях, слияниях и удлинениях. Однако уже эти изменения делают весь
аппарат сосательным. Ручейник или непосредственно принимает жидкую
пищу через лабио-лабральный канал, или предварительно разжижает ее
секретом слюнных желез, открывающихся через гииофаринкс.
Подобные изменения ротового аппарата могут усиливаться. Так, у ав-
стралийского Plectrotarsus (рис. 72 D) лабио-максиллярный комплекс длин-
л
 нее, чем у Phryganea, причем удли-
няется его основной отдел, так как
лабиальные щупики (Р. 1Ь) отне-
сены к его концу. Вдоль нижней
губы проходит желобок, края ко-
торого сильно завернуты вверх.
Благодаря этому сильно вытяну-
тая верхняя губа повидимому не
участвует в сосании. Наоборот,
у Aethaloptera (рис. 72 С) лабио-
максиллярный комплекс и верх-
няя губа коротки, а мандибулы
хорошо развиты. Наконец, у
Dlpseudopsis (рис. 72 Е) ротовой
аппарат напоминает чешуекрылых.
Нижняя и верхняя губы коротки,
обе галеа удлинены и желобо-
образны, но они не пригнаны друг
к другу, напоминая этим самые
начальные фазы развития лепи-
доптероидного хоботка. Было бы,
однако, неосторожно выводить по-
следний непосредственно из таких
форм, как Dlpseudopsis. Достаточ-
но указать, что у Lepidoptera деге-
нерируют максиллярные и разви-
ваются лабиальные щупики, между
тем здесь сохраняется характерная
ортоптероидная черта: максилляр-
ные щупики (Р. тх) больше лабиальных (Р. 1Ь). Таким образом, сходство
с Lepidoptera только в галеа, но не в целом аппарате. В общем ручейники по
своему ротовому аппарату представляются группой, где эволюция началась
в нескольких самостоятельных направлениях, но ни в одном не зашла осо-
бенно далеко.
Наконец, сосущие хоботки встречаются также у некоторых жуков. Так, у нарывника
Leptopalpus максиллярные щупики удлинены и на медиальной поверхности усажены
волосками (рис. 73 А, Р. тх). Складываясь вместе, они образуют хоботок, который вво-
дится в венчик цветов. Галеа и лациния тоже удлинены и участвуют в образовании осно-
вания хоботка (рис. 73 В, Gal, Lac.) Нектар поднимается ко рту между волосками хо-
ботка вследствие капиллярности. Благодаря движениям половинок хоботка по нему
поднимаются также пыльцевые зерна, которые размельчаются мандибулами. Последние
интересны тем, что имеют хорошо выраженную lacinia mobilis (Lac. mob), добавочный
придаток, природа которого неясна. У относящегося к этому же семейству Nemognatha
хоботок образуется за счет двух галеа, тогда как максиллярные щупики остаются корот-
кими (рис. 73 D, Gal).
Рис. 73. Ротовой аппарат нарывников; А —
голова Leptopalpus rostratus, снизу; В —
то же, основания максилл и нижняя губа
удалены; С — его же мандибула; D — ма-
ксилла Nemognatha lutea.
Galt — subgalea, Lac. mob —lacinia mobilis, Mol —
коренной край, Molx — postmola. Прочие обозна-
чения см. рис. 8, стр. 22.
Глава IX
КОЛЮЩИЕ РОТОВЫЕ АППАРАТЫ ДВУКРЫЛЫХ
И ИХ ПРОИСХОЖДЕНИЕ
В предыдущей главе мы рассмотрели сосущие ротовые аппараты, не
имеющие специальных приспособлений для прокалывания покровов, под
которыми скрыта жидкая пища. Колющие аппараты выполняют также и эту
последнюю функцию. Они встречаются в нескольких отрядах и группах
насекомых, а именно, у двукрылых, полужесткокрылых, трипсов, блох и
вшей, причем в каждой из этих групп одна и та же функциональная задача
разрешается по-своему. Эволюция двукрылых в этом отношении дает осо-
бенно богатый материал. Новейшими исследованиями выяснено происхо-
ждение д и п т е р о и д н о г о хоботка двукрылых из ортоптероидного
Прототипа. Будучи в основном колющим аппаратом, у высших форм он
приобретает другие функции и достигает крайне сложного и совершенного
строения, далеко превосходя ротовые аппараты всех других насекомых.
Как известно, двукрылые входят в так называемый панорпоидный ком-
плекс (стр. 796), в котором наиболее примитивную группу представляют
скорпионовые мухи Mecoptera. Связь последних с двукрылыми в отно-
шении ротового аппарата чрезвычайно тесна. Мы остановимся поэтому сна-
чала на некоторых формах Mecoptera.
§ 1. ВОЗНИКНОВЕНИЕ ХОБОТКА У MECOPTERA
Мы уже рассматривали головную капсулу панорпы с ее чрезвычайно
длинным клипеусом (стр. 35). Панорпа питается трупами насекомых, по-
гружая в них свой хоботок и разрывая отмершие ткани своими мандибулами
и максиллами, и, по сообщениям советских шелководов на конференции
1945 г., нападает на гусениц дубового шелкопряда. Ее ротовой аппарат
в общем может быть отнесен к грызущему типу, но большинство его компо-
нентов подвергается в той или иной степени удлинению. Так, верхняя губа
удлинена незначительно (рис. 74 С, Lbr). Но максиллы при более или менее
нормальном кардо имеют очень вытянутый стипес (рис. 74 D, Crd, Stp),
достигающий почти всей длины хоботка. Максиллярный щупик, галеа и
лациния имеются; волосяной покров делает последние кистевидными (рис.
*74 В). В нижней губе очень удлинен постментум, превращенный в сплошную
перепонку, лежащую между стипесами (рис. 74 D, Me-\-sMe). Небольшой,
но склеротизированный прементум (pr Me) несет два щупика (Р. 1Ь); глоссы
и параглоссы отсутствуют. Удлинение максиллы и лабиума делает аппарат
панорпы высоко специализированным. Но у Nannochorista dipteroides,
другого представителя Mecoptera, этот признак выражен гораздо слабее,
так как нижняя губа и максиллы (рис. 74 G) лишь немного отличаются от
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таковых ортоптероидных аппаратов (Иммс, 1944). У ианорпы, быть может,
наиболее интересны мандибулы (рис. 74 А). Они имеют форму пластинки
с параллельными краями и на конце несут по два довольно длинных зубца,
загнутых медиально, и зачаток третьего. Таким образом, сохраняя ти-
пичное грызущее концевое вооружение, мандибулы в то же время начали
вытягиваться — процесс, приводящий к типичному колющему хсботку
BUtacus, следующего представителя отряда Mecoptera. Bittacus предста-
вляет собою крупное комарообразное насекомое, которое, нападая на живую
добычу, прокалывает и высасывает ее своим хоботком. Мандибулы Bittacus
превращены в настоящие стилеты (рис. 74 Е, Md) с параллельными краями
и острым концом. Сильно вытянуты также верхняя губа, галеа и лацинии
(рис. 74 Е, F). Таким образом, простое изменение пропорций частей приводит
к превращению грызущего рта панорпы в настоящий колющий хоботок
Bittacus. Однако характерно, что важнейшие компоненты последнего —
P.tb
Рис. 74. Ротовой аппарат Mecoptera. А, В — мандибула и максилла панорпы Рапог-
ра communis; С — голова панорпы спереди; D — то же, часть снизу; Е — верх-
няя губа и мандибула Bittacus; F — максилла его же. По Веберу; G — нижняя губа
Nannochorista dipteroides, по Иммсу.
Обозначения см. рис. 8, стр. 22.
мандибулы — еще сохраняют ясные следы ортоптероидного происхождения,
латерально от острия они выпуклы, а медиально слегка вогнуты и несут сла-
бый, но еще заметный зубчик. При сравнении с панорпой ясно, что концевое
острие мандибулы Bittacus в сущности еще загнуто медиально. Оно соот-
ветствует, повидимому, латеральному из трех зубцов панорпы. Тупой же
зубчик, вероятно, отвечает одному из двух остальных зубцов панорпы.
§ 2. ВОЗНИКНОВЕНИЕ ХОБОТКА У ДВУКРЫЛЫХ
Эволюция хоботка в пределах двукрылых начинается в сущности с более
ранней ступени, нежели достигнутая Mecoptera. Прежде чем пере-
ходить к ней, мы остановимся на генезисе, связанного с хоботком мышеч-
ного насоса.
А Мышечный насос
Мышечный насос двукрылых представляет собою модификацию муску-
латуры, служащей для проглатывания у насекомых, питающихся плотной
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пищей. Среди последних, например, т а р а к а н имеет две группы мышц,
выполняющих эту функцию, цибариальную и глоточную. Полость циба-
риума (стр. 43, рис. 75 A, Cib) ограничена клипеусом сверху и гипофа-
ринксом — снизу. Цибариальная группа мышц состоит из пучков (т5а, т5Ь),






Рис. 75. Мускулатура передней части кишечника тараканообразных и двукрылых.
По Снодграссу.
А — схематический медиальный разрез головы таракана.
Сег — головной мозг, Cib— цибариум, D. sal— слюнной проток, Qn.fr — фронтальный ганглий,
On. sub, — подглоточный ганглий, Full,—задние рожки фулькрума, Lig — глоссы и параглоссы,
т
а
— m J 8 — мышцы, т 2 — компрессор верхней губы, т 6 а , т6^—передний и задний дилататоры
цибариума, т
е
, т , — прецеребральные дилататоры глотки, т 8 — постцеребральный дилататор глотки,
т11— задний латеральный дилататор глотки, т1л — фронтальный ретрактор глотки, т 1 4 — протрактор
гипофаринкса, т , 8 — гипофарингеальный дилататор саливариума, Os — ротовое отверстие, Oes —
пищевод, Sat — саливариум. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
В — схематический разрез головы Aedes aegypti параллельно медиальной плоскости
С. sal — слюнной канал, т 5 — mls— мышцы, m s — дилататоры цибариального насоса, т6, т 7 — преце-
ребральные дилататоры переднего глоточного насоса, /п8— постцеребральный дорсальный дилататор
заднего глоточного насоса, mil—латеральный дилататор заднего глоточного насоса, т 1 3—ретрактор
цибариального насоса, т 1 4 — протрактор его же, m l s — дилататор слюнного насоса, Phv—задний гло-
точный насос, Sal. р — слюнной насос. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22 и 75 А.
С — поперечный разрез глоточного насоса Сикх.
Обозначения, как на рис. 75 В.
(вентральной). Так как наружная стенка сильно склеротизирована, то при
сокращении этих мышц внутренняя стенка притягивается к наружной, тем
самым расширяя цибариальную полость. При расслаблении мышц т
ь
 ци-
бариум возвращается к прежнему объему благодаря эластичности кутикулы
окружающих его частей. Мягкий гипофаринкс, образующий дно цибариаль-
ной полости, укреплен по бокам двумя о р а л ь н ы м и с т е р ж н я м и
(Full), задние (верхние) концы которых идут к углам ротового отверстия.
Глотка приводится в действие посредством нескольких пар мышц, кото-
рые идут от ее стенок дорсально к стенке головной капсулы (т
в
, т7, т8)
латерально к краю затылочного отверстия (т
п
 ) и вентрально к тенториуму
(Tnt). Существенно, что глоточные мышцы отделены от цибариальных фрон-
тальным ганглием (Gn. fr) симпатической нервной системы. Сокращаясь,
они растягивают просвет глотки; при их расслаблении он возвращается
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к,прежнему состоянию. Поочередная работа цибариального и глоточного
насосов обеспечивает продвижение пищи в пищевод.
Отверстие слюнного протока (D. sal), открывающееся в полость сали-
вариума (Sal) расширяется при сокращении четырех пар мышц, лежащих
в гипофаринксе (т18) и в прементуме.
У самки к о м а р а мы находим, по существу, те же самые компоненты.
Наружная (дорсальная) поверхность клипеуса (рис. 75 В, Cly) сильно взду-
та, так как лежащие под ней мышцы цибариального насоса (т5) достигают
большой мощности. Внутренняя (вентральная) поверхность клипеуса
мягка и прилегает в покое к сильно склеротизированнои дорсальной поверх-
ности гипофаринкса, которая образует заднюю стенку цибариума. Сокра-
щение мышц т
ь
 приводит к очень сильному расширению полости последнего.
Эффект возрастает благодаря тому, что бока вентральной поверхности кли-
пеуса срастаются на всем протяжении с боками гипофаринкса, и, таким об-
разом, полость цибариума изолируется от полости саливариума, превра-
щается в замкнутую камеру, и действие насоса поэтому усиливается. Гло-
точный аппарат развит значительно сильнее, чем у таракана, и дифферен-
цирован на передний и задний насосы. Стенки задней части глотки скле-
ротизированы и образуют три изогнутых пластинки, которые превращают
полость покоящегося органа в треугольную щель (рис. 75 С). К ним идут
три мышцы, расположенные приблизительно радиально, две нижних (т
п
)
и от затылочной поверхности головной капсулы — верхняя парная (т8).
Передний глоточный насос имеет две парных мышцы (рис. 75 5, т
в1 т7),
которые, начинаясь от лобной поверхности, прикрепляются непосредственно
позади фронтального ганглия (Gn. fr). Все перечисленные мышцы обоих
глоточных насосов гомологичны вышеописанным мышцам таракана; при их
сокращениях полость глотки расширяется. Глоточные насосы, повидимому,
работают поочередно, обеспечивая непрерывный ток всасываемой жидкости.
Позади цибариального и позади заднего глоточного насосов в стенках ки-
шечника у многих Nematocera находятся кольцевые мышцы сфинктеры,
которые также регулируют ток жидкости. Аналогично устроеды цибариаль-
ный, глоточный и слюнной насосы Culicoid.es и Phlebotomm, тогда как у
Simulium глоточный насос развит слабо.
Выведение слюны у Сикх обеспечивается работой слюнного насоса,
который у таракана не развит. Насос состоит из капсулы (рис. 75 В, Sal. p),
вентральная стенка которой чашеобразна и в покое заполнена выпуклостью
мягкой дорсальной стенки. Последнюю оттягивает парная мышца (т18),
начинающаяся от вентральной стенки цибариума. Полость насоса сжимается
при расслаблении т1Ь в силу эластичности дорсальной стенки. Слюна по-
ступает в насос из слюнного протока (D. sal) и выводится наружу через
слюнной канал (С. sal), который, в отличие от слюнного канала у прочих
насекомых, проходит сквозь удлиненный гипофаринкс.
С л е п н и (Tabanus) имеют цибариальный и слюнной насосы того же
типа, что и комары. Нужно лишь отметить, что у них клипеус отделен от лба
эпистомальным швом (рис. 78 J, epist), в котором помещаются и передние
тенториальные ямки (/. Тп/. а), тогда как его средняя часть (Cly. m) от-
делена от краевых двумя швами (Cly. s), продолжающимися внутрь головы
в виде клипеальных гребней (рис. 787/, Cly. cr). Последние укрепляют кли-
пеус, с чем связано и сильное развитие мышц цибариального насоса (т
б
).
Эти структуры получают дальнейшее развитие у высших двукрылых
(см. ниже). Что касается глоточного аппарата, то он представлен у слеп-
ней лишь передним насосом {рис. 78 Н, Ph
x
), прецеребральные мышцы ко-
торого (т
в
, т7) прикрепляются к конической сосательной капсуле глотки,
расположенной между задними рожками (Ful4) цибариального насоса. Зад-
няя стенка сосательной капсулы превращена в пластинку, которая оттяги-
вается мышцами т7 (рис. 78 О, Я) и возвращается обратно благодаря
эластичности стенки. Непосредственно за капсулой начинается пищевод и,
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таким образом, задний глоточный насос, т. е. насос, приводимый в действие




), у слепней: не
выражен. ! •  •
y C y c l o r r h a . p h a , например, у комнатной мухи и у каллифоры,
не только задний глоточный насос, но также и передний отсутствуют пол-
ностью, так что всасывание происходит исключительно посредством ци-
бариального насоса. Последний подвергается значительному видоизменению.
Поверхность головы вокруг клипеуса мембранизируется, и он становится
подвижным по отношению ко лбу, с которым он теперь соединен или непо-
средственно (Musca), или посредством подвижной пластинки (CaUiphora),
называемой трапециевидной (рис. 82, Trap). Если бы дело ограничи-
лось этим, то мышца цибариального насоса (щ ) потеряла бы прочную по-
верхность опоры. Но необходимая прочность достигается следующим обра-
зом. Клипеальные гребни, которые мы видели у слепня, разрастаются в глу-
бину головы в виде двух стенок (рис. 83 С, Ful
e
) и срастаются с боковыми
краями цибариального насоса (Cib), образуя склерит, носящий название
ф у л ь к р у м а . Последний представляет как бы ящик с двойным дном
(рис. 83 F), его вентральная часть занята полостью цибариума, а дорсаль-
ная — мышцами т
ь
. Верхняя (Cly. т), боковые (FulJ и нижняя (Ful
s
)
стенки фулькрума сильно склеротизированы, а внутренняя (Ful%) —сла-
бее, в силу чего заканчивающиеся на ней мышцы т5 при сокращении от-
тягивают ее и расширяют цибариальную полость. Таким образом, морфоло-
гически вентральная стенка фулькрума происходит из дорсальной поверх-
ности гипофаринкса, внутренняя (Fui2) —из вентральной поверхности
клипеуса, дорсальная (Cly. m) —из средней области клипеуса, бо-
ковые (Fulb) являются новообразованиями. Задний конец фулькрума
вытянут в виде двух рожков (рис. 83 С, Fu/Д которые имеются и у
таракана; передний конец тоже образует пару более коротких рожков
(рис. 83, Fulx).
Фулькрум представляет собою результат усиленного развития клипео-
цибариального насоса примитивных двукрылых и, вследствие исчезновения
других нагнетательных аппаратов, свойственных последним, выполняет
основную работу всасывания у Cyclorrhapha. Но кроме этого, он входит в
состав аппарата для складывания хоботка, о чем сказано ниже (стр. 109).
* Б. Генезис хоботков у Nematocera
Среди комаров есть ряд кровососущих форм, хоботки которых в связи с их
значением для человека подверглись, в особенности в последнее время, де-
тальному изучению. Замечательно, что эволюция их начинается. с менее
специализированной стадии,, нежели таковая Mecoptera.
' Один принцип строения колющих хоботков двукрылых состоит в том,
что нижняя губа превращается в желобовидный футляр, который не прини-
мает непосредственно участия в приеме пищи и в котором в положении
покоя спрятаны все активные компоненты хоботка. Эти последние не только
заключают в себе полный набор хорошо развитых гомологов ортоатероидных
придатков, т. е. верхнюю 4"убу, мандибулы и максиллы, которые все в оди-
наковой мере вытянуты, но к ним присоединяется еще гипофаринкс, вытя-
гивающийся так же сильно, как и остальные придатки. Другой конструк-
тивный принцип состоит в следующем. Удлиненные более или менее сти-
летовидные компоненты складываются так, что в хоботке образуются
два канала: верхний и нижний. При приеме пищи в хоботке возникают два
противоположно направленных тока жидкости. Пища течет в рот по верх-
нему каналу, слюна течет наружу по другому нижнему. Пищевой канал об-
разован преимущественно или целиком верхней губой, слюнной — гипо-
фаринксом. Однако у высших двукрылых мандибулы и максиллы атрофи-
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•руются,и почти вся активная роль переходит к нижней губе. Хоботки различ-
ных кровососущих комаров дают замечательно наглядную картину постепен-
ной эволюции и усовершенствования.
Хоботок м о ш е к Simulium (рис. 76 Л) весьма короток. В его мяси-
стой нижней губе (рис. 76 С, J) различим широкий постментум(ро Me);
к нему примыкают две пластинки так называемой т е к и (Тhe), а за ними
следуют два мягких придатка, носящих название л а б е л л у м о в (Lbll)
и рассматриваемых как сросшиеся лабиальные щупики. У некоторых
J
Рис. 76. A — J—ротовой аппарат самок мошек, Simuliidae, Simulium
Venustum (А—I) и Simulium damnosum (F). По Снодграссу. А—общий
вид самки (длина тела 3 мм); В — вид головы спереди; С — то ж е , .
сзади; D — верхняя губа сзади; Е — мандибула; F — мандибулы в
перекрещенном и «замкнутом» положении, вид спереди; G — ма-
ксилла и деталь галеа; Н —гипофаринкс и дно цибариального насоса,
вид сзади; J — нижняя губа, вид сзади.
Ctb — цибариум, For. осе — затылочное отверстие, Lbll — лабеллум, т 1 8 — ди-
лататор слюнного насоса, The — тека. Прочие обозначения, как на рис. 8,
стр. 22 и рис. 75, стр. 95-
Nematocera в лабеллуме можно различить два членика. Нижняя губа обра-
зует широкий, открытый сверху желоб, который прикрыт верхней губой и
в котором лежат все остальные придатки. Верхняя губа (рис. 76 В, Lbr)
подвешена к клипеусу, широка, вооружена на конце зубцами; по ее нижней
поверхности идет глубокий канал (рис. 76 D). Мандибулы (рис. 76 Е)
представляют собою широкие лезвия, пильчато зазубренные на конце.
У некоторых видов (рис. 76 F) Мандибулы имеют S-образный изгиб
и косо срезанный, медиально загнутый конец, который можно рассматри-
вать как остаток рабочей поверхности ортоптероидной мандибулы. Мандибу-
лы Simulium значительно менее вытянуты и следовательно менее специали-
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зированы, нежели мандибулы Bittacus (ср. рис. ЧАЕ). Обе налегают друг
на друга, причем левая лежит над правой, т. е. дорсально (рис. 76 F). При-
близительно посредине левой мандибулы на ее вентральной стороне имеется
кнопкообразная шишечка, которая при сложенных мандибулах входит в ямку
на дорсальной стороне правой мандибулы. По Джиббинсу (1938), мандибулы
при работе вращаются во-
круг этого сочленения на-





эти данные, указывая на
обычное строение мандибу-
лярной мускулатуры Simu-
liutn, которая может осу-
ществлять лишь отведение
и приведение, но не нож-
ницеобразное движение.
Кроме того, он приводит
наблюдения Джоблинга
над Culicoid.es (см. ниже),
согласно которым манди-
( булы при укусе не раздви-
гаются. Судя по форме
мандибул, видимо, все же
можно допустить, что
мандибулы не прокалы-
вают, а прорезают кожу. В
максиллах (рис. 76 G)
можно различить стипес
(Stp), длинный пятичлени-
ковый щупик (Р. тх), и
короткую толстую, зазу-
бренную галеа (Gal). Гипо-
фаринкс (рис. 76 Н, Hyp)
широк, по его вентральной
поверхности идет слюнной
желоб (С. sal), начинаю-
щийся от слюнного насоса
(Sal. р).
Хоботок мокрецов
Culicoides (рис. 76 К — Т)
изучен Джоблингом (1928).
По существу он устроен так
же, как у Simulium, но с
тем отличием, что все части
значительно длиннее. Это
наглядно видно хотя бы
по нижней (рис. 76 К, Lb)
и верхней губе (рис. 76 М), причем желоб верхней губы (рис. 76 N, Т,
Lbr. s) объемист, а его края образуют добавочный изгиб, которым охваты-
ваются края сложенных мандибул и гипофариикса. Мандибулы сильн®
вытянуты (рис. 76 0), но еще сохраняют следы S-образного изгиба и косе
срезанный конец—черты, отмеченные для Simultum. Кнопкообразное со-
членение мандибул также хорошо развито. Галеа (рис. 76 Р, Gal) таюне
сильно вытянута в острый стилет, пильчато зазубренный на конце. Гип©-
фаринкс (рис. 76 R, S) интересен тем, что открытый слюнной жело-
бок в своей проксимальной трети замыкается в канал (на рисунке не
№
Lb
Рис. 76. Jlt К—Т— ротовой аппарат самок мокрецов
(Heleidae) Culicoides furens (K—S) и Culicoid«$
vexans (X). По Снодграссу. у,—самка С. furensi
К — вид головы спереди; L — то же, сзади; М —
верхняя губа; N — ее конец; О — мандибулу
Р — максилла; R — гипофаринкс; S — его конец;
Т — поперечный разрез через середину хоботка.
С. sal — слюнной желоб гипофаринкса, For. ос — затылочнве
отверстие, Lbll — лабеллум, Lbr. s —пищевой желоб верхней
губы, Mdi—мандибулярный выступ головной капсулы.
Mi. I ••— левая мандибула, Md. г — то же, правая, m^ — кра-
ниальная отводящая мышца мандибулы, m.is.—то же, приво-
дящая, m. l o— тенториальная приводящая мышца мандибулы.The — тека. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
изображено). Верхняя губа, гипофаринкс и мандибулы прокалы-
вают кожу, двигаясь вместе назад и вперед, причем мандибулы оста-
ются зажатыми между двумя остальными стилетами. Так же движутся,
поводимому, и максиллы. Движения такого рода облегчены значительной
мембранизацией нижней и задней поверхности головы. В хоботке Culicoi-
des (рис. 76 Т) прекрасно выражены дорсальный пищевой канал (Lbr. s),
Рис. 77. А — Н — ротовой аппарат самки москита PMeboto-
mus verrucarum (Psychodidae), no Снодграссу. А —общий
вид самки, волоски fie изображены; В — голева, вид
спереди; С — то же, сзади; D — конец верхней губы; Е~
мандибула; F — максилла: G — конец гишфзринкса; Н — ко-
нец мандибулы; НН—конец галеа;
For. ос — затылочное отверстие, Lbll — лабеллум; т 2 7 — отводяшая
мышца мандибулы; m 2 g — то же приводящая; Заы— слюнной канал ги-
пофаринкса; Tfte — тека. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22 и
рис. 75, стр. 95.
проходящий между верхней губой (Lbr) и левой мандибулой (Md.l), и слюн-
ной (С. sal), проходящий в начале сквозь гипофаринкс, а в конце между з-гим
последним (Лур) и правой мандибулой (Мй. г).
Хоботок м о с к и т а Phlebotomus (рис. 77 А) еще более вытя-
нут, чем у Culicoid.es, удлинена также и вся нижняя часть головы с от-
члененным от лба клипеусом. Нижняя губа (рис. 77 С, D) имеет длинную
теку (The), треугольный постментум (ро Me) и короткие л<|беллумы (Lbll).
Ее желоб прикрыт длинной суженной на конце верхней губой (рис. llB,Lbr).
Мандибулы (рис. 77 Е) имеются только у самки; они ножеибразны, утратили
S-образный изгиб и сохранили зазубренность лишь на -внутреннем крае
у вершины (рис. 77 Н). Их мускулатура допускает движения только в по-:
перечной плоскости. В максиллах (.бращает внимание удлинение щупика*
и стипеса (рис. 77 F, P. Ib, Stp). Последний прикреплен к краю головной
капсулы под затылочным отверстием и, .'может быть, включает в себя кардо.
Заостренная галеа несет длинный ряд зубчиков на медиальном крае и корот-
кий на латеральном (рис. 77 НИ). Гипофаринкс (рис. 77 '(^обнаруживает.
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дальнейшее развитие особенностей, наметившихся у Culicoidest ибо
слюнной желобок целиком замкнулся в канал (Sal2), и слюна на
всем протяжении проходит сквозь гипофаринкс. Мандибулы в покое
лежат между верхней губой и гшюфаринксом, но при укусе раз-
двигаются, так что два последних стилета
приходят в соприкосновение и образуют
пищевой канал.- При погружении стилетов
в кожу тека, повидкмому, вдвигается в зад-
нюю перепончатую поверхность головы.
Хоботок комаров, принадлежащих к се-
мейству C u l i c i d a e (Culex, Anopheles,
Aedes—рж.П I—P), представляет собою
крайнюю степень удлинения; кроме того,
в нем есть и специальные усовершенствова-
fTntp
Jr
Рис. 77. I—P — ротовой аппарат самок комаров Culicrdae (О, Р), по Веберу,
Anopheles maculipennis (I, L) и Aedes aegypti (j> К, M, N), по Снодграссу. /— об-
щий вид самки, сосущей кровь, J — голова, вид сп р ди, /С— то же, сзади, L — по-
перечный р)зрез хсб.лтса, М— концы ротовых стилетов, N — ср. дин л мак иллы,
О — голова е расправленными частями хоботка, Р — голова во время сосания.
Ар — аподема максиллы, For, ос —
:
 затылочное отверстие, Fr. Cly — фронто-клипеус, Hausl —
гаустеллум, Lbll—лабеллум, m — мышцы, N — нерв, Ос — глаз, Тг—трахея. Прочие обозна-
чения см. рис. 8, стр. 22.
ния. Нижняя губа превращена в очень длинный желоб, но она уже не при- ^
крыта верхней губий,а наоборот, ее загибающиеся вверх борта прикрывают
эту последнюю (рис. HL,Lb, Lbr). Сама верхняя губа благодаря разращению
своих краев из желоба превратилась в трубку и, таким образом, приняла
на себя целиком функцию проведения нищи, освободив от этой функции ман-
дибулы. Последние, как и остальные стилеты, настолько удлинены, что
представляют собою почти волоски. Тем не менее, вместе с верхней губой
они образуют эффективный колющий, сосущий и инъекционный аппарат.
Мандибулы ланцетовидно расширены на концах и очень тонко зазубрены
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%*ис. 77 М, Md). Концы максилл также зазубрены (рис. 77 М, Мх), причем
число их зубчиков неодинаково у различных видов и особей, а иногда
даже на правой и левой максилле одной и той же особи. Французские авторы
ввязывали с этим биологические особенности видов Anopheles: предпола-
гается, что многозубчатые формы нападают на скот, а малозубчатые — на
человека. В соответствии с этим «максиллярный индекс» фигурирует в маля-
риологии. Эта теория, однако недостаточно обоснована.
Механизм действия хоботка Anopheles, изучавшийся Кулагиным
(1905), а позже Робинсоном (1939), состоит в следующем. Мандибулы
и максиллы настолько тонки, что, действуя изолированно, не могли
бы проколоть кожу. Прочная трубкообразная верхняя губа служит
епорным стержнем всего колющего аппарата. Мандибулы и максиллы
нрилипают к ней, так как смазаны вязкой жидкостью, находящей-
ся в лабиальном канале. Верхняя губа косо срезана на конце наподобие
иглы шприца (рис. 77 М, Lbr). Ланцетовидные расширения концов манди-
бул прикрывают отверстие верхней губы при вхождении хоботка в кожу,
а затем, оттягиваясь назад, открывают его, и тогда начинается всасывание
крови. Максиллы движутся взад и вперед наподобие пилы, на что указывал
еще Кулагин и что объясняет их зазубренность. Комар с ампутиро-
ванными максиллами не может прокалывать кожу, но, лишенный одной ма-
ксиллы, делает это, хотя и с трудом. Подобно слепням, самцы Culicidae имеют
редуцированные мандибулы, не сосут кровь, а питаются на цветах. Самки
также сосут нектар, но принятие крови им необходимо для созревания яиц
(стр. 717). За один прием самка высасывает 1,5—3,0 мг крови (Павловский,
1934). При уколе хоботок Anopheles погружается в кожу на глубину до 4 мм
^Беклемишев, 1944).
Anopheles отличается от других родов Culicidae максиллярными щупи-
ками, которые у него достигают почти длины хоботка, тогда как у прочих
комаров они короче.
В. Хоботка слепней а некоторых других мух •
Хоботок с л е п н я (Tabanus) по существу повторяет конструкцию
хоботка комаров, но в то же время обнаруживает отличия как примитивные,
так и прогрессивные. Примитивной чертой, по крайней мере, по сравнению
с Culicidae, можно считать то, что компоненты хоботка далеко не так сильно
удлинены, однако в то же время они отличаются весьма мощным развитием,
они толсты и очень крепки. Если у крупного Tabanus отодвинуть его черную
нижнюю губу и обнажить плотно сжатые, прозрачно-желтые стилеты его
хоботка, то они дают на ощупь впечатление гвоздика. Такая твердость,
очевидно, должна считаться признаком прогрессивным. Благодаря ей слепни
способны так прокусывать кожу лошади, что при сильном их нападении
кровь льется по шерсти ручейками. Другой прогрессивной особенностью
является сильное развитие нижней губы. Она чрезвычайно объемиста,
мясиста и мягка. Ее лабеллумы очень велики, подвижны, складываются
друг с другом, и на их поверхности проходят многочисленные «псевдотра-
хек». Последние получают особенное развитие у высших мух и будуг рас-
смотрены в следующей главе. Нижняя губа, помимо функции футляра,
служит слепню для всасывания свободных жидкостей — воды, раститель-
ных соков, а, возможно, и вытекающей крови.
Мандибулы слепня (рис. 78 В, С, D, F, Md) широки, ножеобразны и
заострены на конце. Они плотно сочленены с головной капсулой, так
что выдвигание и втягивание их невозможно, и могут лишь качаться в
плоскости, поперечной по отношению к голове. Эти движения обусловлены
поочередным сокращением приводящих и отводящих мышц, которые сами
по себе не дают особых отклонений от нормы. Отсюда, пвидимому, можно
заключить, что мандибулы не прокалывают, а прорезают кожу. Максиллы
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имеют сильную кардино-стипитальную часть (рис. 78 D, Е, Crd, Stp),
толстый двучлениковый щупик (Р. тх) и тонкую острую галеа (Gal).
Верхняя губа (рис. 78 С, D, Lbr) широка; по ее вентральной поверхности
идет объемистый пищевой канал, прикрытый снизу мандибулой (рис. 78 С).
В этом отношении слепни более примитивны, нежели Culicidae,y которых ман-
дибулы выключены из пищеприемного пути. Гипофаринкс (рис. 78 С, D, Hyp)
довольно широк и пронизан слюнным каналом, который образует валик
на его вентральной поверхности. Самки слепней иногда высасывают больше
крови, чем потребляют, ибо через некоторое время после начала сосания,
они начинают выбрызгивать свежую кровь через анальное отверстие.
л
Рис. 78. Ротовой аппарат слепней (Tabanidae). F по Павловскому. А — хобэток сзади,-
В —голова спереди, С — поперечный разрез хоботка, D — отдельные ротовые при-
дчтки, Е—нижняя губа и часть максилл снизу, F — мандибула, G — глоточный
насос в расширенном состоянии, Н—сосущий аппарат, вид слева, J — схема по-
перечного разргза через '"область клипеуса.
epist — эпистомальный шов, Cly — клипеус, Cly. т — срединная пластинка клипеуса, Cly. s —
шов клипеуса, Cly. сг — гребень клипеуса, /. Tnt. а — передняя тенториальная ямка, т 3 —
дилататор цибариального насоса, т$, /п7—дилататоры глоточного насоса, ш18—дилататор слюнного на-
соса, Cib — цибариальный насос, Sal — слюнной насос, Ful^ — задние рожки фулькрума, Oes — пи-
щевод, Phi — глоточный насос, hypst — гипостома, Lbll — лабеллум, Psd — псевдотрахеи. Прочие
обозначения см. рис. 8, стр. 22.
Крупный Tabanus насасывает до 0,2 г крови за один прием. Самцы слеп-
ней не сосут кровь, а питаются нектаром цветов и другой растительной пи-
щей. С этим связывают уже отмеченную редукцию мандибул у самцов.
Самки тоже потребляют растительные соки, тогда как питание кровью им
необходимо для созревания яиц. Кроме того, оба пола пьют в большом ко-
личестве воду из различных мелких водоемов, так как при своих быстрых и
продолжительных полетах они испаряют очень много влаги. У слепня Рап-
gonia longirosiris хоботок иного типа. Он в 3—4 раза длиннее тела и очень
крепок (рис 79). Насекомое вонзает его в тело животного на лету, не при-
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мРис. 79. К.—О—ротовой аппарат ктырей (Asilidae), по Уитфилду.
К — ктырь; L — голова и хоботок Proiacanthus; M — мускулатура
хоботка и глотки Diognites discolor; N — поперечный разрез хоботка
Machimus atricapillis на уровне лабеллумов; О — то же, на уровне
основания.
Fulf — рожок цибариального насоса, т
ъ
 — дилататор цибариального насоса, ш7 —
прецеребральный дилататор глоточного насоса, m i a — ретрактор цибариальног»
насоса, т
ы




саживаясь. Некоторые местности Нубии, по старым данным, становятся не-
обитаемыми месяца по три в год из-за деятельности слепней, неви-
димому, Pangonia.
Рис. 79. P,R,S — субституция
мандибул у Melanderia man-
dibulata (Diptera, Dolichopodi-
dae). По Снодграссу. Р — вид
головы спереди; R — верхняя
губа и прилежащие части
сбоку; S—нижняя губа сбоку.
Ар. ер — аподема эпифаринкса,
Cty — клипеус, Epph — эпифаринкс, P/ffX
Ful — фулькрум, Hyp — гипофа-
ринкс, Lblli — верхняя лопасть
лабеллума, Lbll,2 — его же мандибу-
лярная лопасть, Lbtt%—его же
нижняя лопасть, Ыт — верхняя
губа, Lbr — повидимому, ее осно-
вная часть, т. ph—фулькральная
(глоточная) мышца, The— тека (скле-
ротизированная часть нижней губы).
Прочие обозначения см. рис. 82,
стр. 108.
К т ы р и (Asilidae) —крупные мухи, которые охотятся на насекомых
и паукообразных и высасывают их. В их хоботке, торчащем вперед
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от сплюснутой головы (рис. 79 К, L), отсутствуют мандибулы.
Нижняя губа сильно склеротизирована, с большой текой (The); ее
окончание образует язычок (рис. 79 N, Lig), лежащий между двумя
длинными плотными лабеллумами (Lbll). Короткая верхняя губа
треугольна; максиллы с нерасчлененным щупиком и тонкой галеа. Ги-
пофаринкс служит главным орудием; он крепок, заострен на конце, уса-
жен твердыми загнутыми назад волосками и выставляется из остальных
придатков (рис. 79 L, Hyp). Его концевая часть образует начало пищевого
тракта (рис. 79 N, nutr), который дальше переходит в желоб и еще дальше —
в замкнутый канал верхней губы (рис. 79 О, nutr), тогда как в гипофаринксе
остается только слюнной проток (С. sal). Слюна содержит сильно дей-
ствующий яд, так как жертвы, которые обычно прокалываются в грудь
или голову, умирают моментально. Слюнные железы, как и у других насе-
комых, лежат в груди, но, кроме того, есть парная железа в нижней губе,
секрет которой растворяет внутренности жертв. Насосный аппарат
ктырей (рис. 79 М) отчасти сходен с таковым слепней и состоит из
цибариального (Cib) и переднего глоточного (Ph
x
) насосов. К задним рож-
кам цибариума (Ful^) прикрепляются ретракторы (т
ш
) и очень сильные
протракторы (т
и
), которые служат для втягивания и выдвигания гипо-
фаринкса.
Ктыри держатся в солнечных местах, для питания предпочитают перепончатокрылых
и мух, включая ос и пчел, а также другие виды ктырей. Нередко на хорошо освещенном
стволе сосны можно видеть громадную Laphria с наколотой на хоботок полувысосанной
жертвой.
Семейство D o l i c h o p o d i d a e состоит из небольших мух, отличающихся
сжатым с боков телом и металлически зеленой окраской. Они составляют один из
обычных элементов фауны лугов и ведут хищный образ жизни. К ним принадлежит
Melanderia mandibulata, голова которой производит странное впечатление благодаря
присутствию двух придатков, в точности сходных с мандибулами (рис. 79 Р, Lbll).
Однако это не мандибулы, а обособленные нижние части лабеллумов, т. е. придатки
нижней губы. Они имеют форму острых, медиально изогнутых, сильно склеротизирован-
ных челюстей, подвижно сочленены с текой и приводятся в движение мышцами, лежа-
щими в этой последней (рис. 79 S, The). В сложенном положении они почти незаметны,
и тогда голова Melanderia имеет обычный для мух вид. Повидимому, при возникновении
биологической потребности в придатках типа ортоптероидных мандибул, таковые раз-
вились за счет нижней губы, ибо сами мандибулы полностью утрачены в процессе эво-
люции. Melanderia имеют еще одну особенность. Ее гипофаринкс заканчивается острым
загнутым вниз крючком (рис. 79 R, Hyp), а на эпифаринксе (вентральная поверхность
клипеуса) сидят четыре подобных же крючка, из них два задних загнуты вентрально, а
два передних дорсально (Eppti). Все они подвижны и, повидимому, служат для сди-
рания кожи с жертв (Сиодграсс, 1922).




ВЫСШИЕ ФОРМЫ ДИПТЕРОИДНОГО РОТОВОГО АППАРАТА
И ЕГО ОБЩИЙ ХАРАКТЕР
У круглошовных мух (Cyclorrhapha) пищевой режим крайне разнооб-
разен. Здесь и посетители цветов, и потребители падали и навоза, и крово-
сосущие виды, и формы, совсем не пи-
тающиеся и т. д. Громадное большинство
относящихся сюда ротовых аппаратов
едва затронуто изучением, но, например,
хоботок представителей семейства Musci-
dae в связи с их медико-санитарным зна-
чением изучен обстоятельно. Специали-
зация у высших Cyclorrhapha состоит
в редукции мандибул и максилл, и
частью верхней губы, а также в разви-
тии новых функций нижней губы, кото-
рая достигает необычайной сложности
строения, не имеющей параллели среди
других насекомых. К числу наиболее
высокоорганизованных в этом отноше-
нии принадлежат представители семей-
ства Muscidae, на которых мы остано-
вимся ниже, в то время как, напри-
мер, семейство Syrphidae является менее
специализированным. Так, в хоботке
Eristalis (рис. 80) мы находим еще
развитые максиллы (Мх) с длинными
острыми галеа. Верхняя губа, гипофа-
ринкс и прементум (Lbr, Hyp, prMe)
тоже развиты хорошо, но они сохраня-
ются и у ниже описываемых форм. Ла-
беллумы (Lbll) приспособлены для вса-
сывания нектара, но некоторые другие
роды семейства пользуются ими для питания пыльцевыми зернами.
В семействе Muscidae существуют два в высшей степени замечатель-
ных ротовых аппарата. Один можно назвать мускоидным, или филь-
трующим. Он свойственен родам Musca, Calliphora, Lucilia и другим
формам, которые питаются разлагающимися и сахаристыми веществами.
Другой характерен для кровососущих родов и его можно назвать сверля-
щим, или глоссиноидным, аппаратом по родовому названию мухи цеце
(Glossina palpalis), у которой он изучен наиболее полно.
JOG
-Lbll
- Рис. 80. Хоботок Eristalis (Syfjphi-
dae).
Lbll — лабеллум, С. sat— слюнной канал.
Прочие обозначения см. рис. 8, стр, 22-
§ 1. МУСКОИДНЫЙ, ИЛИ ФИЛЬТРУЮЩИЙ РОТОВОЙ АППАРАТ
Хоботок комнатной мухи и близких форм подвергался многократному
изучению. Дальнейшее изложение основано, главным образом, на работу
Грахам Смита (1930) над
синей мясной мухой, или
каллифорой (Calliphora ery-
throcephala ) .
А. Общее строение хоботка
Морфология хоботка кал-
лифоры установлена лишь
в общих чертах, и многие
существенные моменты еще
неясны из-за отсутствия до-
статочного сравнительно-
анатомического материала.
Как и у других форм, он





странства, что в соедине-
нии с сильно развитой му-
скулатурой дает большую
подвижность всему органу.
Р о с т р у м (рис. 81 А)
конусовиден и несет пла-
стинки (Р. тх1)с максил-
лярными щупиками (Р.
тх), клипеус (Cly) и уже
упоминавшуюся трапецие-
видную (Trap) и сезамо- Lbr
видную (Ses) пластинки.
Первая помещается впе-
реди, 'вторая сзади. Се-
замовидная пластинка ле-
жит около нижнего края,
рострума, и к ней идет из
вершины головы длинный
краниальный те фактор





верхней губы и посредством
ряда мышц соединены с
клипеусом, фулькрумом и
краем затылочного отвер-
стия. Они считаются остатками максилл. По Снодграссу, в состав рост-
рума вошли также части нижней губы. Рострум заканчивается снизу
ротовым отверстием, вокруг которого сидят части, составляющие г а у-
с т е л л у м (рис. 81А). Из них наиболее объемиста нижняя губа. Она
представлена сильно склеротизированным прементумом или текой (The),
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Рис. 81. Мускоидный хоботок. А — голова СаШ-
ptioraerythrocephala сбоку, по Грахам Смиту; В — хо-
боток Musca domestica спереди и снизу.
Обозначения см. рис. 82.
которая образует вентраль-
ную и боковые стенки гаустел-
лума. Как и у многих других
двукрылых, нижняя губа
представляет собою мясистый
открытый сверху желоб, в ко-
торый вложены сверху г и-
н о ф а р и н к с (рис. 81 В,
82, Hyp) со слюнным каналом
(рис. 82, С. sal) и верхняя губа
(Lbr), тогда как на конце ее
находится оральный диск.
О р а л ь н ы й д и с к (рис.
82 A, Di. or) как морфологи-
чески, так и функционально
является наиболее сложным
компонентом мускоидного хо-
ботка. Он состоит из правого
и левого л а б е л л у м о в
(рис. 81 В,82,Ш1 и др.). Лабел-
лум является гомологом ниж-
негубного щупика (стр. 98)
и подобно последнему не за-
ключает в себе мышц. Он вы-
полняет ряд функционально
Рис. 82. Схема мускулатуры хо-
ботка Calliphora erythrocephata.
Комбинировано по Снодграссу и
Грахам Смиту. Справа поперечной
разрез через гаустеллум.
Обозначения для рис. 81—90.
Ant — антенна, Ant\ — антеннальное
углубление на голове, Аг, — дужка,
Аг%—расширенный конец дужки, Аг
л
—
раздвоенный конец дужки, В. s— ба-
зальный склерит орального диска,
Сег — головной мозг, Cib—цибариум,
Cly — клипеус, Cly. m —срединная пла-
стинка клипеуса, Col^ — передний кол-
латеральный канал, CoU —задний кол-
латеральный канал, Conn — соедини-
тельный склерит между Fur и ргМе,
С. sat — слюнной канал, Den — зубы,
Dent — зубы наружного концентра,
пеЩ — лабеллярные валики с мелкими
зубцами, Den3 —крупные зубы, Di. or —
оральный диск, Dis — дискальный скле-
рит, D. sal — слюнной проток, Ell —
эллиптическая ямка, F. 1Ь — лабиаль-
ный желоб (fossa labial is), Fal — фуль-
крум, Full — передние рожки фулькру-
ма, Fuls — дорсальная стенка цибариу-
ма (Ph),Ful.^—его же вентральная стен-
ка, Fu(j — задние рожки фулькрума,
Full, — бока фулькрума, (Ph), Fur—
фурка, Furl — эпифурка, Fur,2 — гибкая
часть фурки On. sub—подглоточный ганглий, Hgl — гипоглосса, Hyp—гипофаринкс, Нуо—тиоидный
склерит, 1А — нижняя губа, Lbr — верхняя губа, Lbll — лабеллум, Lig—эластический лигамент,/П| —
ретрактор верхних рожков фулькрума, т2—иигралабральная мышца, л , —ретрактор верхней губы,
т4—фулькро-максиллярная отводящая мышца рострума,, ш6—дилататор цибариума, me—добавоч-
ный ретрактор рострума, /п7 —ретрактор максиллы, т 8 — косая мышца парафиза, т„ — отводящая
мышца фурки (СаШр/гога) или ретрактор лабеллярной пластинки (Glossina), m 1 6 — поперечная мышца
парафиза, Шц—ретрактор пищевода, т 1 2—краниальный ретрактор рострума, т1я—ретрактор
слюнного насоса, Мет — мембрана орального диска, Мет./ — сминающаяся мягкая перепонка,
Мх — максилла, nutr — пищевой канал, Осп — глазок, Oes — пищевод, Or — оральное отверстие,
Os— рот, Par — парафиз, РIα — пластинчатая скульптура, Р. тх — максиллярный щупик, Р. тх1 —
.пластинка максиллярного щупика, ргМе—прементум и его вентральный выступ, ргМе,—широкие борта
прементума, ргМе$ — концевой выступ прементума, Рог — псевдотрахейные поры, Psd— псевдотрахеи,
Psdj—полость псевдотрахейного канала, Ptl—лобный пузырь (ptilinum),Sa(. p—слюнной насос, Sen—
чувствительный сосочек, Ses—сезамрвидная пластинка, Squ^— чешуйки, Sph -т- сфинктер, Т—Т-образ-




e> Trap—трапециевидная пластинка, Zig—зигзаговидная щель псевдотрахеи.
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важных движений, но мышцы, производящие их, лежат в гаустеллуме.
Лабеллум имеет полуэллиптическую форму. В нем различаются сво-
бодный край, сочленовный (медиальный) край, дорсальная и вентральная
поверхности. В сочленении между лабеллумами лежит о р а л ь н о е о т-'
в е р с т и е (рис. 81 В, Or), которое ведет в пищевой проток гаустеллума.
Это отверстие не является ртом, ибо истинное ротовое отверстие лежит
на конце рострума, но соответствует отверстию на конце хоботка, например
комара. Термин «оральное отверстие есть буквальный перевод термина ро-
товое отверстие, но тем не менее он укрепился в литературе и удобен. Ла-
беллум имеет очень сложное хитиновое вооружение, частью служащее для'
приема пищи, частью —для движений. Пищеприемные структуры нахо-
дятся на вентральной поверхности лабеллумов и состоят из системы псевдо-
трахей и системы зубов, которые будут рассмотрены ниже.
Б. Складывание и расправление хоботка
В недеятельном состоянии хоботок каллифоры убран в углубление на
нижней поверхности головы, что достигается посредством коленообразного
Рис. 83. Calliphoraerythrocephala. A — ретракторы рострума при развернутом хоботке;
В — то же при сложенном; С — фулькрум сбоку; D — фулькрум с дорсальной сто-
роны; В — мышцы, двигающие?1 гаустеллумхш; F — схема поперечного разреза через
фулькрум. По Грахам Смиту, частью изменено, F — по Снодграссу.
. Обозначения см. рис. 82.
складывания трех его отделов. Основное значение для этих движений имеет;
фулькрум со своей мускулатурой. К верхним рожкам фулькрума от головной
капсулы идет пара сильных мышц (рис. 83 .4, Fulil m^), При сокращении они
тянут рожки и с ними верхний конец фулькрума вперед. А так как послед-
ний через клипеус соединен с трапециевидной пластинкой (Cly, Trap),
то фулькрум вращается вокруг клипео-трапецоидального сочленения, как
вокруг неподвижной оси. Его нижний конец (Full), а вместе с ним
и нижний край рострума описывают большую дугу назад и вверх; поэтому
рострум придвигается и прилегает снизу к голове. В то же время краниаль-
ный ретрактор (т 1 2 / ) тянет вверх сезамовидную пластинку (Ses), а с нею
и конец рострума. Дополнительный ретрактор (т
в
), начинающийся от
затылочного отверстия, подтягивает верхнюю часть рострума. В результате
(рис. 83 В) рострум настолько глубоко втягивается в голову, что ретрактор
верхнего рожка (т1) из горизонтального положения переходит в вертикаль-
ное концом.вверх, а сама трапециевидная пластинка тоже переворачивается,
описав нижним краем дугу значительно больше 90°.
Гаустеллум подтягивается к роструму следующим образом (рис. 83 Е).
Точка приложения сил находится на верхней i-убе (Lbr), несколько отступя
от ее верхнего сочлененного конца. Сюда направляются две пары мышц.
Одна (т3) идет от клипеуса непосредственно к верхней губе. Другая (пц)
начинается от затылочного отверстия и соединена с верхней губой посред-
ством максиллярного стержня (Мх). Сокращение этих мышц заставляет
верхнюю губу, а за нею и весь гаустеллум, описать дугу вокруг сочленения
с рострумом и занять горизонтальное положение при сложенном хоботке
(рис. 83 В). Наконец, тонкая мышца (рис. 82, т
п
), идущая от так назы-
ваемого лобного пузыря (Pti), при складывании хоботка подтягивает вверх
петлю пищевода (Oes). .
Расправление хоботка происходит, во-первых, пассивно при расслабле-
нии вышеописанных мышц, во-вторых, активно сокращением мышцы т 4(рис. 82, 83 Е), идущей от нижнего рожка фулькрума к верхнему концу
максиллярного стержня. Сокращаясь, она сближает обе указанные точки,
стержень смещается вниз и тем самым отгибает гаустеллум от рострума.
В-третьих, воздушные мешки трахей хоботка и надолняющая его кровь
своим давлением также участвуют в расправлении хоботка.
В. Движения орального диска.
Оральный диск способен выполнять два основных движения: 1) качаться
вперед и назад в сочленении с гаустеллумом и 2) раскрываться или развер-
тываться.
К а ч а н и е происходит в медиальной плоскости и состоит в следующем.
В положении покоя (рис. 84 Л) задняя часть лабеллума придвинута к
прементуму, а в рабочем положении отодвигается от него (рис. 84 В).
Это движение осуществляется при помощи трех специальных склеритов.
Один из них, гипоглосса (Hgl), образует дно лабиального желоба. Немного
выше в стенке того же желоба лежит другой тонкий стержневидный парный
склерит — п а р а ф и з (Par). Третий склерит, дискальный (Dis), на-
ходится в основании лабеллума, имеет сложную удлиненную форму и под-
вижно сочленен с концами обоих предыдущих склеритов. Две мышцы, дви-
гающие всей этой системой, прикреплены к парафизу. Одна из них, косая,
идет к нему от задней части прементума (т8), другая, поперечная, начинается
«т средины прементума (т10). При их сокращении парафиз прогибается
вниз (рис. 84 В), его передний конец, скользя по гйпоглоссе, отходит назад
и тянет за собой дискальный склерит, который соединен с ним прочной связ-
кой. Но так как ниже связки в дискальный склерит упирается гипоглосса,
то он начинает вращаться на конце последней, как на точке опоры. Его
верхний конец описывает дугу и смещается назад, а нижний аналогично
сдвигается вперед (рис. 84 В). Так как дискальный склерит является опорой
всего лабеллума,то этот последний и следует за вышеописанным движением—
ПО
поворачивается целиком вперед вокруг своего сочленения с гаустеллумом,.
так что его задний край отходит от прементума.
Dis- -
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Рис. 84. Calliphora erythrocephdla. Мышцы и склериты, производящие
качание орального диска (лабелл^мов). А—оральный диск сло-
жен; В— отогнут. По Грахам Смиту.
Обозначения см. рис. 82. •
Развертывание половин орального диска мы рассмотрим после описания
системы псевдотрахей.
- Г. Оральный диск
Основными иищеприемными компонентами орального диска являются
система псевдотрахей и система зубов, расположенные на вентральной
поверхности, лабеллумов.
а. Р а с п о л о ж е н и е и ф о р м а п с е в д о т р а х е й
П с е в д о т р а х е и названы так потому, что их опорный скелет
состоит да множества хитиновых дужек и придает им чисто внешнее сход»
ство с трахеями. Трахеи представляют собою замкнутые тр'убки, тогда Как
псевдотрахеи являются каналами, полость которых открыта наружу в об-
щем на всем своем протяжении. Их устройство показано на рис. 85.
Расположение псевдотрахей геометрически правильно (рис. 85 A, Psd).
Начинаясь слепо на свободном крае лабеллума, они приблизительно ра-
диально сходятся к медиальной линии диска. Все они соединяются с ораль-
ным отверстием, но по характеру соединения делятся на три группы. Кана-
лы средней группы в числе двенадцати непосредственно подходят между зуба-
ми к оральному отверстию. Двенадцать псевдотрахей задней группы и шесть,
передней впадают соответственно в передний (Colt) и задний (Col2) с о б и -
р а т е л ь н ы е , или коллатеральные каналы, которые идут к оральному
, отверстию. Собирательные каналы расположены параллельно медиальной
линии диска. Вся вентральная поверхность лабеллума покрыта эластичной
тонкой мембраной (рис. 85 С, Мет), которая, впячиваясь, образует псевдо-
трахеальные каналы (Psd
x
). Каждый канал довольно глубок, и края его
соприкасаются друг с другом, благодаря чему он превращается почти в
трубку и сообщается с наружной средой продольной щелью (Zlg). Сложная
форма последней важна для понимания функции псевдотрахей. В основном
щель зигзаговидна, но на каждом сгибе она образует боковой выступ с рас-
ширением наподобие заливчика с узкой шейкой. Расширение называется
Ш
ясевдотрахейной порой (Рог). Поры и являются постоянными отверстиями
веевдотрахейного канала наружу, ибо щель может закрываться сдвиганием
<шоих краев. Поры, однако, лежат несколько ниже поверхности мембраны,
которая образует около каждой поры эллиптическую ямку (Ell). Участки
между ямками принимают Т-образную форму (Т.). Ямки, поры и.Т-образ-
ные выступы по обеим сторонам щели чередуются, т. е. напротив каждой
А
у - • -
•Рис. 85. Catllphora erythrocephaia; A —»схема расположения псевдотрахейных каналов
я зубов на оральном диске; В — псевдотрахеи и зубы; С — часть псевдотрахейного ка-
нала. Изменено и комбинировано по Грахам Смиту,
Обозначения см. рис. 82.
норы лежит выступ, и наоборот. Этим чередованием объясняется и самая
зигзаговидность щели. Таким образом, при закрытой щели, когда Т-образ-
ные выступы соприкасаются друг с другом, иолость нсевдотрахейнего
канала открывается наружу двумя рядами пор, лежащими в глубине элли-
птической ямки. Число каналов, как мы видели, равно 30 на каждом лабея.-
луме, т. е. всего на оральном диске их 60,а число пор чрезвычайно велико.
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б. О п о р н ы е э л е м е н т ы п с е в д о т р а х е й .
Описанная система состоит из псевдотрахейной мембраны, которая на-
столько гибка и нежна, что без опорных образований сохранение каналов
и отверстий в раскрытом виде было бы совершенно невозможным. Опорные
элементы системы представлены п с е в д о т р а х е й н ы м и д у ж-
к а м И; которые сопровождают каналы и поры на всем их протяжении.
Каждая дужка представляет собою микроскопический склерит и имеет
форму почти полного кольца (рис. 85 С, Аг
г
). Наиболее характерна для
дужки форма ее ^концов. Один конец постепенно расширяется, образуя
подобие лопатки (Аг
г
), а другой вилообразно раздвоен (Аг3), причем ветви
вилочки изогнуты кругообразно. Дужки находятся под мембраной, где они
образуют тесный ряд вдоль всей псевдотрахеи. Топография их следующая.
Кольцо дужки охватывает псевдотрахейный канал (Psdi); лопатка входит
в Т-образный выступ (Т), а вилочка окружает псевдотрахейную пору
(Рог). Соответственно поочередному расположению выступов и пор лопатки
и вилочки дужек также чередуются. Таким образом, система дужек под-
держивает изнутри весь сложный рельеф мягкой системы. Существенно, что
дужки не соединены друг с другом ничем, кроме общей для всех псев-
дотрахейной мембраны, и потому могут несколько смещаться одна относи-
тельно другой.
в. Ф у н к ц и о н и р о в а н и е п с е в д о т р а х е й
Муха нередко питается всевозможными разлагающимися органическими
веществами, в которых твердые и жидкие части перемешаны в различных
пропорциях. Развернутый оральный диск прикладывается к кормовому
субстрату. Так как псевдотрахейная мембрана очень гибка, то она запол-
няет неровности кормовой поверхности и, таким образом, эллиптические
ямки пор плотно прилегают к субстрату. Дужки поддерживают каналы и
поры в раскрытом состоянии, но в то же время, будучи способны умещаться
по отношению друг к другу, они не препятствуют сгибанию мембраны.
Таким образом, получается система трубок, которая соединяет гибкость
с постоянством внутреннего объема, с несжимаемостью. Такая конструкция
напоминает кольчатые несжимаемые шланги, но к ней добавлены еще отвер-
стия на всем протяжении трубки. Когда оральный диск установлен на пи-
тательном субстрате, начинается работа цибариального насоса и выступает
значение псевдотрахейной системы, как фильтра. Частицы, превышающие
диаметр пор, отфильтровываются, и в каналы проходят лишь жидкость и
самые мелкие частицы. Мощность глоточного насоса, обширная поверхность
орального диска и громадное количество пор позволяют насекомому в ко-
роткое время поглощать большие количества отфильтрованной жидкости,
обычно богатой легко усвояемым азотистым материалом. Весь аппарат на-
чинает и прекращает работу очень быстро. Расправление хоботка и прикла-
дывание орального диска к поверхности пищи совершается в несколько
мгновений, складывание может происходить моментально.
Г. Зубы
Вокруг орального отверстия на лабеллумах расположены четыре кон-
центрических ряда зубов. Как показывает сравнение с дужками, каждый
зуб происходит слиянием двух половинок дужек, принадлежащих двум
соседним псевдотрахеям (рис. 85 А, В, Den). От этого зависят два обстоя-
тельства. Во-первых, то, что зуб оканчивается двумя остриями, а внизу,
8 Курс общей энтомологии 113
большей частью, имеет два корня. Форма его вообще плоская. В зубах на-
ружного концентра (рис. 85 В, Dent) такого слияния не произошло, они
представляют собой сравнительно короткие, острые склериты. Во-вторых,
радиальные ряды зубцов в концентрах лежат между продолжениями псевдо»
трахей. Зубы сочленены с дискальным склеритом (рис. 85 A, Dis) таким
образом, что они могут в каждом ряду сближаться и расходиться концами
подобно листам книги (рис. 85 В). Так как корни зубов лежат на псевдо-
трахейной мембране, то- вся конструкция получает сходство с мехами гар-
моники. О функции зубов сказано ниже.
Д. Шесть положений орального диска
Кроме складывания и расправления хоботка в целом, а также качания
орального диска, последний, переходя в рабочее положение, развертывается.
Рис. 86. Шесть положений орального диска (в поперечном разрезе). / —г положение
покоя, // — фильтрационное, /// — чашеобразное, IV— растянутое, V — скребущее,
VI — питьевое. По Грахам Смиту.
i Обозначения см. рис 82.
В этом акте различают шесть положений, в своем большинстве приспосо-
бленных каждое к выполнению какой-либо определенной функции. Они
изображены в поперечном разрезе на рис. 86.
При п е р в о м п о л о ж е н и и , или положении покоя орального
диска (рис. 86, I), вентральные поверхности обоих лабеллумов сложены
друг с другом, вся псевдотрахейная система (Psd) спрятана, и видны только
дорсальные поверхности. При переходе ко в т о р о м у п о л о ж е н и ю ,
(рис. 86, II) мышцы, идущие от основания прементума, разгибают дуговид-
ное основание ф у р к.и —удлиненного склерита, лежащего на наружной
поверхности лабеллума (рис. 81 А, 82, 86, Fur). Фурка сочленена с концом
прементума посредством двух соединительных склеритов (рис. 86 I, Conn),
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которые служат опорой при указанном движении фурки. Концы последней,
а вместе с ними и э п и ф у р к и (Fur
x
), о т о д в и г а ют с я друг от друга,
и оральный диск раскрывается, как книга. Псевдотрахеи могут теперь вы-
полнять свою функцию фильтрации, поэтому второе положение называется
фильтрационным. Т р е т ь е п о л о ж е н и е (рис. 86, III) не отличается
от второго по состоянию мышц и фурки, но края лабеллумов загибаются
вниз, а зона около краев приподнимается вверх. Оральный диск принимает,
таким образом, форму плоской чаши. Третье положение носит название
чашеобразного. Такое изменение формы поверхности осуществляется, ви-
димо, регулированием давления крови внутри диска, а функциональное
значение чашеобразного положения состоит в том, что своими за-
гнутыми краями оральный диск плотно охватывает и, может быть, Даже
сжимает определенную порцию пищевого субстрата. При переходе к ч е т -
в е р т о м у п о л о ж е н и ю (рис. 86, IV), благодаря дальнейшему сокра-
щению мышц, фурка разгибается еще сильнее, так что зона зубов вывора-
чивается и ложится вровень с остальной поверхностью диска. При этом
натягивается эластичный лигамент (Ug), который идет от средины лабел-
лума к эпифурке (Fur
x
). В предыдущих положениях он не натянут и поэтому
извилист.Дальнейшее сокращение мышц и разгибание дуговидной пружинной
части фурки (рис. 86, II, Fur2) приводят к п я т о м у п о л о ж е н и ю(рис. 86, V), когда оральные поверхности лабеллумов из горизонтального пере-
ходят в наклонное положение и обращены уже не вниз, а косо наружу. При
этом вся псевдотрахейная поверхность выключаете^ из работы,так как.будучи
загнута наверх, она теряет контакт с питательным субстратом. Кроме, того,
благодаря натяжению эластического лигамента, она собирается в складки,
гофрируется. Фильтрация теперь уже невозможна. Но зато выдвигаются
наружу зубы (Den). Концы их торчат вниз, сами зубы в каждом ряду рас-
полагаются веерообразно. Функционируют они следующим образом: насе-
комое покачивает хоботок вперед и назад и концами зубов царапает субстрат
в том случаеj когда он более или менее тверд и требует размельчения, по-
этому пятое положение орального диска носит название царапающего,
или скребущего положения. Наконец, еще более сильное сокращение мышц
и крайнее разгибание фурки дает ш е с т о е п о л о ж е н и е (рис. 86, VI).
Происходящее при этом дальнейшее, выворачивание лабеллумов ставит
зубы горизонтально, так что концы их смотрят в стороны. Следовательно,
здесь и псевдотрахеи и зубы выключены, из работы, но оральное отверстие
(Or) приближено вплотную к питающему субстрату, и насекомое может по-
глощать его быстро без предварительной обработки или фильтрации, поэтому
шестое положение носит название питьевого.
Из шести описанных положений хоботка, кроме положения покоя, наи-
более отличаются друг от друга фильтрующее, скребущее и питьевое. Из
них первое и последнее связаны с двумя различными способами питания,
т. е. с питанием соответственно отфильтрованной и неотфильтрованной
Жидкостью. Неотфильтрованная жидкость может быть либо совершенно
чистой, либо может содержать плотные частицы подходящего размера.
Скребущее положение является вспомогательным. При его помощи пища
подвергается предварительной механической обработке и, таким образом,
подготовляется к питанию по тому или иному способу.
Е. Заключение о мускоидном хоботке
Мы видели, что структура^хоботка Calliphora весьма сложна. Однако же
ряд его особенностей нами не затронут и выделено лишь главное. В дей-
ствительности мускоидный хоботок еще сложнее.
г
 Мускоидный хоботок уклонился от ортоптероидного прототипа много
дальше, чем все рассмотренные нами формы и чем большинство тед, которые
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остаются для рассмотрения. С эволюционной точки зрения особенно суще-
ственна структура орального диска. В самом деле, хотя мускулатура ро-
струма и гаустеллума и отличается большой сложностью и совершенством
действия, но в ней нет ничего принципиально нового по сравнению с муску-
латурой других рртовых аппаратов. Между тем, лабеллум представляет
сложнейшую конструкцию, состоящую из множества совершенно новых
частей. В других отрядах мы не встречаем их в столь развитом виде,
да и у двукрылых они существуют далеко не во всех группах. Принци-
пиально новым является и то, что этот ротовой аппарат заключает в себе,
в сущности, три механизма, которые частью работают совместно, частью
раздельно и разновременно.. Совместно работают псевдотрахеи и оральное
отверстие, но последнее может функционировать и без псевдотрахей, и на-
оборот, когда работает оральное отверстие или псевдотрахеи, то зубы дей-
ствовать не могут. Специальные приспособления по мере надобности включают
и выключают то один, то другой из этих механизмов. Ни в каком другом
ротовом аппарате мы не встречаем такой сложности строения и такого тон-
кого разделения функций, как в хоботке высших двукрылых. Правда,
у перепончатокрылых, где мандибулы выполняют иную функцию, чем лабио-
максиллярный комплекс, и в ловчем аппарате личинок стрекоз мы тоже
имеем разделение функций. Однако там оно основано на усовершенствова-
нии лишь части ротового аппарата, а здесь он целиком подвергся глубоким
изменениям. Если мы сравним элементарную простоту лабиального щу-
пика в ортоптероидной нижней губе со сложнейшей структурой лабел-
лума каллифоры, то нам станет ясно, как велик тот масштаб эволюции,
который привел к образованию орального диска. Однако в этом эволюцион-
ном процессе изучены лишь наиболее высоко специализированные формы,
тогда как более примитивные еще мало исследованы.Поэтому, даже номенкла-
тура частей мускоидного аппарата является в значительной мере техниче-
ской, не отражая их морфологической природы. Дальнейшие сравнитель-
ные исследования, несомненно, дадут много для понимания структуры и
эволюции этих замечательных органов. ,
§ 2. ГЛОССИНОИДНЫЙ, ИЛИ СВЕРЛЯЩИЙ РОТОВОЙ АППАРАТ
В семействе Muscidae, кроме форм с фильтрующим хоботком, имеются
также кровососущие, к которым принадлежит наша муха жигалка (Stomoxys
calcitrans) и знаменитая африканская муха цеце Glossina palpalis,
и другие виды, передатчики сонной болезни и иных трипанозомных
заболеваний человека и животных. Кровососание связано с нарушение^ це-
лости покровов хозяина. Эта функция, однако, осуществляется у цеце и
у жигалок, совершенно иначе, нежели у комаров, слепней и других насеко-
мых с колющими хоботками. Структура их хоботка близка к таковой мускоид-
ного ротового аппарата. Но если последний совершенно не может проникать
через сколько-нибудь плотные мембраны, то хоботок жигалки и цеце пре-
восходно справляется с кожей не только человека, но и лошади, коровы,
антилопы и даже гиппопотама. В соответствии с этим он существенно отли-
чается от мускоидного хоботка и представляет совершенно особый крово-
сосущий аппарат, который мы будем называть в дальнейшем глос-
синоидным, тогда как по конструкции он заслуживает названия сверля-
щего хоботка. Жигалка и цеце имеют, по существу, один и тот же тип
хоботка.
Хоботок цеце построен из тех же частей, что и у каллифоры,
т. е. из ростр^ма, гаустеллума и лабеллумов, но в силу иного строе-
ния последних, название орального диска здесь мало подходит. Наибо-
лее резкое внешнее отличие обеих форм состоит в том, что вместо
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мягкого складного хоботка каллифоры цеце имеет длинный твердый,
не складывающийся хоботок. В покое он направлен вперед и тор-
чит горизонтально из-под головы насекомого между длинными максил-
LUI
Рис. 87. Глоссиноидные хоботки. А — хоботок жигалки (Stomoxys
calcitrans) с раздвинутыми частями; В — хоботок мухи цеце (Olosslna
palpalis) с отодвинутыми щупиками, вид сбоку: С — медиальный
разрез головы цеце, мышца /п
в
 перерезана и частью удалена.
В, С — по Джоблингу.
ООозначеиия см. рис, 82;
лярными щупиками (рис. 87 В, Р. тх). В активном состоянии он накло-
няется вниз, упираясь коьцом в кожу питающего животного. В связи с этим
все расположение компонентов головы иное, чем у каллифоры (рис. 87 С).
Рострум укорочен, расширен и как бы вдавлен снизу в голову. Клипеус
(Cly), почти вертикальный у каллифоры, горизонтален у цеце. Вся голова
относительно длиннее и ниже, чем у
каллифоры. Подобно каллифоре, ци-
бариум (Cib) проходит между пласти-
нок фулькрума и работает при помощи
мощной мышцы (т5), начинающейся
от клипеуса. Sen*
Дел,'
Рис. 88. Glossina palpalis. A— конец хоОотка в положении покоя; В — с выдвинутыми
пабеллярными валиками (Den2); С, £» —поперечные разрезы хоботка. По Джоблингу,
частью изменено.
Ы1 —лабеллярная пластинка, Ш1
и
 Ш12, Ш13 — ее отростки. Прочие обозначения см. рис. 82, стр. 108.
Гаустеллум (рис. 87 С) состоит из прементума (ргМе), верхней губы
(Lbr) и гипофаринкса (рис. 88 С, D, Hyp). Прементум,. или тека, очень
длинен и сильно склеротизирован почти на всем протяжении. В его вздутом
основании помещаются три пары гаустеллярных мышц. Из них одна назы-
вается л а б е л л я р н ы м р е т р а к т о р о м (рис. 87 С, т
д
), От нее в
узкую часть прементума входит длинное сухожилие' (Tnd9), осуществляющее
работу лабеллумов. Верхняя поверхность прементума образует широкий
и глубокий л а б и а л ь н ы й ж е л о б (рис. 88 С, F. 1Ь). Бока последнего вытя-
118
нуты в два широкие борта (рг Ме
х
), которые в концев ой части хоботка накла-
дываются одна на другую наподобие того, как запахиваются борта одежды.
Посредине лабиального желоба идет небольшой желобок, который служит
влагалищем для тонкостенного трубковидного г и п о ф а р и н к с а (Hyp).
Желоб и желобок состоят из чрезвычайно прочного и толстого хитина,
но упомянутые борта первого утончаются кверху и сходятся на нет на краю.
В е р х н я я г у б а (рис. 88 С, D, Lbr) тоже представляет собой желоб,
но ориентированный обратно лабиальному, т. е. он открыт снизу. Хитин ее
толст посредине, а по бокам утончается подобно бортам лабиального желоба.
Верхняя губа и лабиальный желоб с ц е п л е н ы друг с другом следующим
образом. Края верхней губы охватываются бортами нижней. По внутрен-
ней стороне борта Идут несколько продольных гребней, которые на попереч-
ном разрезе дают контур зубцов, обращенных к основанию желоба.
По наружной стороне верхней губы проходит аналогичная система гребней,
но их острые^края обращены в противоположном направлении. Как легко
видеть на поперечном разрезе, зубцы лабиального желоба входят во впадины
между зубцами верхней губы. Но так как в действительности это не зубцы,
а длинные гребни, то оба органа оказываются прочно сцепленными друг
с другом почти по всей своей длине; поэтому, несмотря на давление крови
изнутри при сосании, верхняя и нижняя половинки хоботка не расходятся,
а фактически представляют трубку.
Рассмотрим лабеллумы. Лабеллум невелик и составляет не более одной
пятнадцатой общей длины хоботка (рис. 87 В, Lbll). В покоящемся хсботке вид-
на наружная часть лабеллума, или наружная лабеллярная пластинка
(рис. 88 A, Lbll). Она закруглена на дистальном конце, а на проксималь-
ном вытянута в три больших острых отростка (Lbll
u
 Lbll%, Lbll3). Морфологи-
чески она отвечает спинной (наружной в положении покоя) поверхности
лабеллума каллифоры. Для понимания дальнейшего весьма важны спо-
собы соединения пластинки с прилежащими частями. Правая и левая
лабеллярные. пластинки неподвижно сращены друг с другом по брюш-
ной линии, так что оба лабеллума составляют одно целое и этим резко отли-
чаются от таковых каллифоры, раскрывающихся, как книга. На краю
орального отверстия лабеллярная пластинка заворачивается на 180° и пере-
ходит во внутреннюю часть органа, которая в свою очередь переходит в
знакомый нам лабиальный желоб.Внутренняя часть лабеллума цеце является
гомологом вентральной поверхности лабеллума каллифоры и превращена
в собственно рабочую поверхность ее хоботка. Однако с нею удобнее позна-
комиться после рассмотрения движения лабеллума.
Между лабеллярной пластинкой и прементумом лежит обширная м я г -
к а я п е р е п о н к а (рис. 88 А, Мет. /). Здесь же находится и сочле-
ненная с прементумом фурка (Fur). К концу лабеллярной пластинки изнутри
прикреплено уже упомянутое сухожилие лабеллярного ретрактора (рис. 88
В, D; 89 А, В, Тпа9). Когда мышца сокращается, оно оттягивает пластинку
к голове. Пластинка настолько приближается к прементуму (рис. 88 В),
что ее средний отросток (Lbll%) заходит далеко за конец вентрального вы-
ступа прементума (ргМе). При этом перепонка собирается в характерные
складки (Mem. f). Фурка разгибается и ее концы обращены теперь не вперед,
а назад (рис. 88 В, Fur). Однако самые важные изменения происходят
на конце хоботка. Передний конец лабеллярной пластинки, с ее характер-
ными продольными бороздками, находившийся на вершине хоботка, ото-
двигается от последней и в ы т а с к и в а е т за собою из оральною отвер-
стия всю ^ внутреннюю часть лабеллума. Последняя была до этого скрыта
внутри хоботка, а теперь выворачивается через край отверстия наподобие
бесконечного ремня. Выйдянаружу, эта часть оказывается состоящей из трех
пар л а бе л л я р н ы х в а л и к о в (рис. 88 В, Den2). Из них на рисупке видны
три левых валика. Они широки, плоски и вооружены каждый 10—12 попе-





мом положении валиков концами наружу и назад. Кроме того, каждый валик
имеет на конце четыре крупных зуба (Den3), и несколько зубов среднего
размера. Последние переходят без резкой границы в зону чешуек (Squ), отде-
ляющих валики от лабеллярной пластинки. Наконец, между большими зубами
на лабеллуме сидят четыре палочковидных вкусовых сенсиллы (Sen). Когда
.лабеллярные ретракторы расслабляются, то в силу упругости, главным об-
разом фурки, все шесть валиков уходят через оральное отверстие обратно
внутрь хоботка. Лабеллярные пластинки занимают снова концевое положе-
ние, и все складки перепонки
разглаживаются. Схема опи-
санного движения предста-
влена на рис. 89 А, В.
Работа х о б о т к а цеце
протекает следующим обра-
зом: муха, садясь на питаю-
щее животное, несколько раз-
двигает ноги и приставляет
хоботок перпендикулярно к
коже. Опускание хоботка про-
исходит благодаря сокраще-
нию протрактора максиллы
(рис. 87 С, /п4) и ретрактора
гаустеллума (т1%), Затем
начинаются последователь-
ные сокращения и расслабле-
ния лабеллярных ретракторов
(рис. 89 \А, В, т
в
), следующие
одно за другим. Валики ла-
беллума, выходя м входя че-
рез край орального отверстия,
действуют как шесть напиль-
ников или терок, которые,
•быстро двигаясь назад и впе-
ред, просверливают кожу. О
быстроте движения лабеллума
заключают косвенно, так как
непосредственно оно не на-
блюдалось. Ряд наблюдателей
согласно указывает, что цеце
очень быстро погружает хо-
боток в кожу. Она может его
ввести туда до вздутия пре-
ментума, но обычно погру-
жено около трети гаустеллу-
да. Максиллярные пальпы при сосании приподняты вверх. Всасывание
крови через лабио-лабральный канал и инъекция слюны через гипо-
фаринкс не отличаются от того, что мы уже видели. У цеце описан
сфинктер в начале пищевода (рис. 87 С, Sph). При расширении цибариума он
сокращается, закрывая вход в пищевод; и, таким образом, кровь наполняет
цибариум. При сокращении последнего он раскрывается, и кровь перетекает
в пищевод. Цеце всасывает значительное количество крови, так что ее
брюшко после сосания сильно раздувается.
Механизм работы лабеллярных валиков цеце коренным образом отли-
чается от работы стилетов комаров или слепней, так как принцип прокалы-
вания здесь отсутствует и заменен принципом терки. Лабеллярные валики
цеце могут быть сравнены с мандибулами слоновой вши (стр. 64), но там
конструкция много проще. Морфологически она также проще; там это
А В
Рис. 89 А, В. Схема работы глоссиноидного хоботка
в фронтальном разрезе. А — мышцы m
e
 в покое, ла-
беллярные валики (Denitt) спрятаны, В — мышцы
m<, сокращены, лабеллярные валика (Den^) вы-
двинуты. Реконструировано по Джоблингу.
Обозначения см. рис. 82, стр. 108.
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мандибулы, изменившие лишь положение оси вращения, здесь-^-производные
лабиальных щупиков, которые из элементарно простых органов преврати-
лись в один из наиболее сложных и совершенных аппаратов, известных
у насекомых.
Близка к цеце наша жигалка {Stomoxys calcitrans — рис. 87 А). Ее хоботок
построен по тому же типу; имеются продольные гребни для сцепления лабиального-
желоба с верхней губой и терочный лабеллярный механизм. Однако, судя по данным
Рукавишникова (1930), лабеллум жигалки отличается от такового цеце (рис. 89 С). Гау-
стеллум жигалки горизонтален в покое и опускается концом вниз при сосании. Ма-
ксиллярные щупики жигалки ('рис. 87А, Р. тх) значительно короче хоботка. Впускаемая
в рану слюна жигалки вызывает резкое ощущение жжения, чем объясняется название на-
секомого. Жигалка занимает, как известно, заметное место в ветеринарной энтомоло-
гии в связи с переносом ею сибирской язвы и некоторых трипанозомных заболеваний!
животных.
§ 3. РОТОВОЙ АППАРАТ КУКЛОРОДНЫХ И НЕКОТОРЫХ ДРУГИХ ФОРМ
Хоботок мух кровососок или куклородных (Pupipara) также принадле-
жит к глоссиноидным. Но в связи с их переходом к эктопаразитическому
образу жизни он подвергся изменениям. Как это ясно из рис. 90 А-Н
г




рат построен по тому же
плану, что и у цеце.
Важнейшее отличие хо-
ботка, кровососок Lynchia со-
стоит в том, что мягкий ро-
струм впячивается в глубо-
кую впадину на голове, как
палец перчатки, и весь гау-
стеллум в покое спрятан
(рис. 90 G). Его основная
половина находится внутри
головы, концевая — между
максиллярными щупиками.
Положение его в покое гори-
зонтальное. При переходе в
активное положение рострум
выворачивается, и гаустел-
Рис. 89. С. Медиальная поверхность лабеллума жигалки?




ложение (рис. ООН). В связи
с этим, расположение движу-
щих мышц внутри головы иное, чем у цеце, но сами главнейшие мышцы те же самые (рис..
90 Я). В семействах Nycteribiidae и Streblidae, которые паразитируют на летучих мышах,.
изменения ротового аппарата носят характер деградации. Так, в первой группе гаустел-
лум укорочен, а сросшиеся лабеллумы удлинены и гипофаринкс проходит между ними
(рис. 90 J). У Streblidae гипофаринкс стал короче лабеллумов. Последние образовали,
два канала: верхний слюнной (рис. 90 К, С, sal) и нижний пищевой (nu.tr). Упрощение-
структуры налицо. Концевой сверлящий аппарат у этих форм приблизительно такой же,.
как у предыдущих.
Особый тип хоботка, относящийся, однако, к этой же группе, описан
Рукавишниковым у Acridomyla sacharovi (Muscidae), личинки которой,
паразитируют в теле взрослых особей азиатской саранчи (Locusta migratoria )~
Иногда ими бывают заражены и личинки последнего возраста. По описанию»
Рукавишникова самка Acridomyla прокалывает хоботком покровы саран-
чука в межсегментном промежутке, обычно на брюшке, а затем вводиг
в ранку свой длинный телескопический яйцеклад (ср. стр. 272) и откладывает-
в полость тела несколько десятков яиц, Наблюдалось, что по о_кончаниш
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^яйцекладки муха прикладывает хоботок к ранке и сосет оттуда гемолимфу.
Вообще, согласно Рукавишникову, гемолимфа саранчи служит пищей самке
Acridomyia, которая, в отличие от многих других паразитических мух,
«отказывается от сахарного сиропа.
Хоботок Acridomyia состоит в общем из тех же компонентов, что и у выше-
|)ассмотренных видов. Имеется рострум, гаустеллум и лабеллумы. Внутри
.рострума помещается типичный фулькрум (рис. 89 D, Ful) и палочковидные
лаксиллы (Мх). В желобе нижней губы (рис. 89 Я, ргМе.2) лежит гипофа-
ринкс, прикрытый верхней губой (рис. 89 Е, F). Лабеллумы снабжены
Рис. 89. D—K. Хоботок самки Acridomyia sacharovi по Рукавишникову. D — схема,
жид спереди, Е — верхняя губа, F — гипофаринкс, G — лабеллум и зубы, Я — попе-
дэечный разрез через гаустеллум, J — желоб нижней губы и зубы, К — фронтальный
разрез через хоботок.
да! — мышца, выдвигающая желоб, ш,, — мышца, отворачивающая лабелдум, ргМе% — желоб нижней
губы, ргМец — киль желоба, Прочие обозначения см. рис. 82.
шсевдотрахеями, правда, немногочисленными, а при основании каждого из
них сидит группа крепких зубов (рис. 89 G, Psd, Den). Характерной осо-
бенностью хоботка Acridomyia является то, что гаустеллум (ргМе) сильно
•вздут и наполнен мощно развитой мускулатурой (рис. 89 Н, т, т9). Лате-
ральные мышцы (т9) служат для оттягивания фурки и лабеллумов назад,
еричем обнажаются зубы, в общем, видимо, также, как это происходит у ком-
латной мухи (стр. 114). Более сложна роль медиальных мышц (т), которые,
жозможно, соответствуют мышцам /п10 комнатной мухи (рис. 82). Желоб
яижней губы (рис. 89 Я, J, ргМе.2) сильно склеротизирован, по его вен-
тральной поверхности идет киль (ргМе3), а его передний конец соединен
•<с зубами (рис. 897, Den). Мышцы т начинаются от этого киля, направляются
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soco вперед и прикрепляются к наружной стенке рострума (рис. 89 К, jy
r
соединяя, таким образом, ргМе3 и ргМе, При их сокращении желоб сме-
щается вперед, а вместе с ним выдвигаются из хоботка и зубы. Данное дви-
жение возможно вследствие того, что дорсальная часть нижней губы яв-
ляется перепончатой (рис. 89 Я) и, таким образом, сильно склеротизирован-
ный желоб (prMe^) и тека (ргМе) имеют некоторую свободу смещения по
отношению друг к Другу, Выдвигание зубов из хоботка Рукавишников счи-
тает за основной момент прободения покровов саранчука. Он полагает, что
С/6
Рис. 90. Ротовой аппарат кровососок по Снодграссу. А — голова Lynchia americana
со втянутым хоботком, вид спереди; В —голова и начало груди Melophagus
ovinus снизу, хоботок втянут; С — то же, хоботок выдвинут; D — поперечный разрез
хоботка Lynchia тайга; Е — конец ее хоботка с вывороченными зубами, вид
сбоку; F — то же, Melophagus ovinus, вид сверху; G — втянутый хоботок Lynchia
americana, вид сбоку; Н — продольный разрез головы с выдвинутым хоботком Pseudo-
lynchia canariensis; J— поперечный разрез хоботка Cyclopedia sykesi; К — тоже, JVycte-
ribosca amboinensis.
Ар. Ibr — аподема верхней губы, Lbll •— лабеллум, m6 — мышца дилататор цибариальиого насоса,
С. sal — слюнной канал э гипофаринксе, т , , —• дилататор слюнного насоса, Р
х
 — передняя нога,
• Prb— хоботок» Прочие обозначения см. рие. 82, стр. 108;
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это последнее происходит благодаря удару зубов по покровам, и отрицает
для данного случая пропиливающее действие зубного аппарата, характер-
ное для глоссиноидных хоботков. Нам, однако, кажется, что механизм про-
бодения покровов саранчи хоботком Acridomyia требует дополнительного
изучения. Если посредством удара можно пробить твердую стенку, то
трудно себе представить это по отношению к мягким сочленовныммембранам,
которые Acridomyia выбирает для нападения. Просверливание по типу цеце,
или сходному с ним, быть может не исключено и в данном случае, тем более
что Рукавишников наблюдал даже раздельную работу правого и левого
зубных аппаратов. Но исследованная им форма, несомненно, весьма инте-
ресна. Интересно также . его указание' на то, что самец Acridomyia имеет
только л'абеллумы, но совершенно лишен зубов, и, таким образом, связь
последних с откладкой яиц подчеркивается еще раз. Так как самцы, по-
добно самкам, отказываются от сахарного сиропа, то вопрос об их питании
неясен.
§ 4. ЗАКЛЮЧЕНИЕ О ДИПТЕРОИДНЫХ РОТОВЫХ АППАРАТАХ
Генезис ротового аппарата двукрылых представляет собой одно из самых
замечательных явлений в морфологии не только насекомых и членисто-
ногих, но и животных вообще. Остановимся на трех наиболее общих его осо-
бенностях.
Ни в одном другом отряде насекомых способы приема пищи и, в соответ-
ствии с этим, типы ротовых аппаратов не достигают такого разнообразия,
как в отряде двукрылых. Мы имеем здесь сосание крови, всасывание нек-
тара, всасывание тканей, превращенных в жидкость действием слюны,
всасывание жидких и полужидких продуктов распада органических остат-
ков; имеем прокалывание, ирорезание и просверливание кожных покровов,
имеем отфильтровывание жидкостей от плотных частиц; верхняя губа то
играет основную роль в прокалывании (Culicidae), то превращается во второ-
степенный вспомогательный орган (Muscidae); мандибулы и максиллы то
вполне развиты (Nematocera, Tabanidae), то совсем или почти атрофированы
(Muscidae); нижняя губа то служит фугляром для прочих частей хоботка
(Nematecera, Tabanidae), то является основным его деятельным компонентом
(Muscidae) и т. д. Эволюция хоботка у Hymenoptera, Lepidoptera и у рассмат-
риваемых в следующей главе Hemiptera направлена в каждом отряде к вы-
работке в сущности одного ею типа, хотя бы и весьма совершенного по его
функции. Разнообразие хоботков у Diptera, судя по стандарту других
только что упомянутых высших групп, могло бы «покрыть потребности» еще
нескольких отрядов, причем следует прибавить, что в настоящее время
известны далеко не все типы этих органов/Таким образом высокая степень
эволюционной пластичности, свойственная насекомым вообще, находит
в ротовом аппарате двукрылых одно из наиболее ярких своих выражений.
Та же самая эволюционная пластичность может быть освещена еще с дру-
гой стороны. Дл'' примитивных типов ротовых аппаратов двукрылых,
свойственных Nematocera, характерно одинаковое удлинение всех прото-
типических компонентов, включая гипофаринкс, и подразделение их на две
группы: футляр, состоящий из нижней губы и иногда частью из верхней,
и собственно пищеприемную группу, состоящую из всего остального на-
бора. Эта вторая группа придатков достигает весьма высокой специализа-
ции, ставящей ее никак не ниже хоботков Lepidoptera и Hymenoptera.
Достаточно напомнить хотя бы обособление верхнегубного пищевого и гипо-
фарингеального слюнного каналов и ряд тонких приспособлений для про-
калывания кожи, которые мы видели у кровососущих комаров. Однако эта
сама по себе высокая ступень эволюции далеко не является последней. Еще
среди Nematocera начинается и достигает своего завершения у Cyclorrhapha
другой процесс, который состоит в атрофии мандибул и максилл и в переходе
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активной пищеприемной роли главным образом к нижней губе. Последняя
подразделяется на удлиненную проводящую часть, и концевую, собственно
пищеприемную, которая представлена лабеллумами. Эти последние наиболее
замечательны. Они гомологичны щупикам нижней губы, которые и в орто-
птероидном аппарате и в хоботках кровососущих Nematocera весьма просто
устроены и несут лишь вспомогательные функции. Между тем у Calliphora
и Glossina лабеллумы превращены в органы громаднейшей сложности
и высокой эффективности. Путь от простого неподвижного лабиального щу-
пика до лабеллума, снабженного десятками псевдотрахейных каналов с их
многими сотнями опорных дужек и сложной скелетно-мышечной системой,
обеспечивающей их подвижность, чрезвычайно велик, и его этапы еще
не выяснены. Но уже одно сравнение начального и конечного этапов этой
эволюции указывает на ее громадный размах. Не так легко найти другие
примеры,где уже в пределах высоко специализированной группы один просто
устроенный орган давал бы столь сложную производную структуру с совер-
шенно новыми функциями. Развитие крыльев из иаранотальных выростов
(стр. 264) или превращение ноги моллюсков в руки головоногих, быть
может, являются процессами приблизительно того же порядка.
Третья особенность генезиса ротового аппарата двукрылых заключается
в следующем. Граница между отрядами Mecoptera и Diptera совершенно
ясна. Присутствие двух пар крыльев у первого и сохранение лишь перед-
ней пары с превращением задней в жужжальца является здесь опре-
деляющим моментом. Но строение ротовых аппаратов дает иную картину.
У Mecoptera они достигают значительного удлинения и, например, манди-'
булы Bittacus представляют собою настоящие стилеты с едва заметными
следами своего происхождения из грызущих мандибул (стр. 94). В то же
время ротовые придатки примитивных I^ematocera гораздо менее удлинены,
нежели таковые Mecoptera, и, например, короткая треугольная мандибула
Simutium (рис. 76 Е), конечно, гораздо меньше отклоняется от ортоптероид-
ной, нежели стилетообразная мандибула Bittacus (рис. 74 Е). Точно так же
максилла и нижняя губа Simullum значительно короче таковых панорпы.
Таким образом, начало эволюции хоботка двукрылых отвечает более ранней
стадии развития, нежели конец эволюции ротового аппарата Mecoptera,
и изменчивость здесь трансгрессивна. Если бы мы пожелали провести
границу между двумя рассматриваемыми отрядами только на основа-
нии строения их ротовых органов, то сделать это было бы весьма трудно.
Во всяком случае мандибулы Bittacus, будучи введены в вышеописанный
ряд Simulium, Culicoides, Phlebotomus, Culicidae, заняли бы никак не
первое, а третье, если не четвертое место. Изменчивость отдельных органов,
частей или вообще компонентов организма, которую можно обозначить тер-
мином м е р о г е н е з (meros — часть) дает важнейший материал для пони-
мания морфологической эволюции вообще. Процессы этого типа иногда про-
ходят через несколько систематических групп, и генезис ротового аппарата
в пределах Mecoptera и Diptera служит одним из примеров этого явления.
Г л а в а XI
РОТОВОЙ АППАРАТ БЛОХ
Отряд блох (Aphaniptera) состоит исключительно из паразитических,
сильно специализированных форм, питающихся кровью теплокровных
•Мх
P.lb
Рис. 91. А — голова блохи (с ежа) с расправленными частями хоботка; В — вскры-
тая голова блохи (с крота), часть хоботка в естественном положении; С — поперечный
разрез через хоботок Ctenocephalm canis; D — поперечный разрез через хоботок
Pulex irritans; Е — хоботок сидячей блохи. D, Е — по Вагнеру.
Cten — ктенидий, D. sal — слюнной проток, mt — расширитель глотки, ш 3 — протрактор мандибу-
лы, Mdj — базальный склерит мандибулы, Ое$ — пищевод, Ph — глотка, Sal. p — слюнной насос.
Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
позвоночных. Эпидемиологическое значение блох, ввиду их связи с переда-
чей чумы, велико. Колющий ротовой аппарат блох обнаруживает некоторое
сходство с примитивными хоботками двукрылых, но обладает и рядом от-
личий. Он отличается тремя характерными признаками. Во-первых, почти
все придатки удлинены. Во-вторых, сохраняются как максиллярные, так
и лабиальные щупики. В-третьих, последние превращаются в футляр для
собственно рабочих компонентов. Таковыми являются верхняя губа и ман-
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дибулы. В е р х н я я г у б а (рис. 91 A, Lbr) представляет собою длинный
стилет, сильно сжатый с боков (рис. 91 С, D). По спинной линии он зазуб-
рен, а на брюшной несет глубокий, тонкостенный канал. М а н д и б у л ы
(Md) имеют такую же длину и охватывают верхнюю губу с боков, причем,
форма их внутренних поверхностей является в своей дорсальной части как
бы отпечатком верхней губы. Вентральные края мандибулярных стилетов-
соединены друг с другом, дорсальные зазубрены на протяжении двух третей
своей длины. У сидячих форм блох зазубренность особенно сильна (рис. 91
Е, Md). Конец мандибулы острый, а основание переходит в базальный*
склерит (рис. 91 В, Mdj). Основание последнего сочленено со стенкой голов-
ной капсулы, а около средины к нему прикреплен протрактор (т
г
). Он начи-
нается от головной капсулы, при его сокращении мандибула выдвигается,
из хоботка. Сосательный канал образован Мандибулами и верхней губой
1
(рис.91 D). Он непосредственно переходит в полость кишечника, к кото-
рому сверху прикреплены мощные расширители (рис. 91 В, m^, начинаю-
щиеся от клипеуса и от прилежащей части головы. Этот же проток,
служит и слюнным, ибо хотя гипофаринкс и является слюнным насо-
сом (Sal. р), но короток и в хоботок почти не входит. Однако, судя по Ваг-
неру-Д1939), пищевой и слюнной каналы у человеческой блохи разделены,,
так как последний проходит целиком в толще мандибул (рис.91 D). Ма-
ксиллы имеют форму широкой заостренной пластинки, которая значительно
короче прочих ротовых придатков (рис. 91 А, Мх). В уколе она не участвует.
Но максиллярный щупик (Р. тх) имеет почти такую же длину, как весь-
хоботок. Наконец, нижняя губа состоит из основной части и двух расчле-
ненных щупиков, служащих футляром для мандибул и верхней губы.
Медиальная поверхность щупика вогнута и плотно охватывает наружную*
поверхность мандибул (рис. 91 С, Р. (Ь).
Тот факт, что собственно сосательный аппарат слагается у Aphaniptera-
из юшдибул и верхней губы, создает некоторое сходство их хоботка с тако-
выми примитивных Diptera. Отсутствие длинного гипофаринкса не является1
существенным, так как то же самое имеет место, например, у комаров долго-
ножек (Tipulidae). Это сходство приобретает особый интерес на фоне общего-
сближения блох с двукрылыми, которое выдвигается в последнее время
взамен прежнего их соединения с жуками. Но образование футляра за счет-
лабиальных щупиков и структура максилл показывает, что сходство с хо-
ботком двукрылых частичное, и что наряду с ним есть и значительные
отличия.
К сказанному приходится добавить, что, согласно новой работе Снодграсса
(1944), органы, считавшиеся у блох мандибулами, в действительности пред-




. Полужесткокрылые (Hemiptera) представляют собою один из пяти круп-
нейших отрядов насекомых и заключают несколько десятков тысяч видов.
Биологически это одна из самых богато разветвленных групп. Среди них
есть наземные и водные формы, вегетарианцы и хищники, а также и пара-
зиты. Есть даже морские обитатели. Конструктивно гемиптероидный хобо-
ток близок к хоботку примитивных двукрылых, но морфологически сильно
отличается от него. Общая высота специализации гемиптероидного хоботка
примерно отвечает таковой только что упомянутых форм. Замечательна
стойкость выработавшейся у полужесткокрылых конструкции. У форм,
биологически резко отличных, она не обнаруживает каких-либо принци-
пиальных отличий. Значительным колебаниям подвергается только длина
хоботка. Она может увеличиваться очень сильно, в связи с чем возникают
некоторые особые приспособления. Вместе с тем обращает на себя внимание
следующее. Гомологии гемиптероидного хоботка давно установлены, и общая
их связь с ортоптероидным ртом ясна. Но до сего времени материал по его
генезису скуден. Переходных форм от ортоптероидного рта к гемиптероид-
ному мы почти не имеем. Известны лишь черты сходства с сеноедами и с трип-
сами. Однако они не дают столь ясных морфологических серий, какие
мы видели в других отрядах.
§ 1. СТРОЕНИЕ ТИПИЧНОГО ХОБОТКА И ЕГО ОТДЕЛЬНЫХ КОМПОНЕНТОВ
Общая конструктивная схема хоботка полужесткокрылых та же самая,
что и в колющем аппарате двукрылых. Хоботок слагается из двоякого рода
компонентов. Каналообразный футляр не участвует в приеме пищи, вло-
женные в футляр собственно рабочие компоненты выполняют три функции:
прокалывание покровов питающего организма, всасывание жидкой пищи
и нагнетание слюны. Подобно двукрылым, для двух последних функций
существуют два канала: верхний пищевой и нижний слюнной. Таковы,
так сказать, технические задачи* стоящие одинаково и перед примитивными
двукрылыми и перед полужесткокрылыми. Весьма замечательно, что морфо-
логический материал, используемый при решении задач, в обеих группах
частично одинаков, но частично различен. Морфологических сходств между
диптероидным и гемиптероидным. хоботками два. Во-первых, футляром
в обеих случаях служит нижняя губа. Во-вторых, и здесь и там мандибулы
и максиллы превращены в острые стилеты. Важнейших морфологических
различий, пожалуй, тоже два. Во-первых, верхняя губа и гипофаринкс,
имеющие у двукрылых такую же длину, как и прочие компоненты, здесь
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коротки и в прокалывании не участвуют. Поэтому число колющих компо-
нентов там шесть, а здесь их четыре — две мандибулы и две максиллы.
Vfr-
tn5
">3 ^ / - C
Рис. 92. Схема головы и хоботка полужесткокрылых. А — голова сбоку; В — то же, о
раздвинутыми частями хоботка; С — т о же, спереди; D — мускулатура и внутренние
части придатков.
aCfy—антеклипеус, Crd — предполагаемый гомолог кардо, Ои — гуларная пластинка, (. Md — манди-
булярная пластинка, l.Mx — максиллярная пластинка, т1 — протрактор мандибулы, т 2 — т е н т о -
риальный ретрактор мандибулы, т 3 — краниальный ретрактор мандибулы, т 4 — протрактор ма-
ксиллы, т
ъ
 — краниальный ретрактор максиллы, т6 — тенториальный ретрактор максиллы, т 7 —
мышца слюнного насоса, Md^ —• поперечный отросток мандибулы, Mxt — поперечный отросток ма-
коиллы, pCly — постклипеус, Sal. р -т- слюнной насос. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
С этим связано и второе отличие. В диптероидном хоботке для всасывания
служит.верхняя губа иногда вместе с мандибулами, а слюна выделяется
через гипофаринкс (только у
куклородных эта функция пе-
реходит к нижней губе).






(рис. 92 А) виден клипе.ус,
подразделенный на перед-
нюю и заднюю части ап-
teclypeus и postclypeus {aCly,
pCly) и несущий корот-
кую заостренную верхнюю
губу (Lbr). Она плотно при- А
легает к желобу нижней губы
(Lb), которая состоит из трех
или четырех члеников. Между
1
 клипеусом и основанием ниж-
ней губы находятся две пар-
ные короткие, сочлененные с головной капсулой п л а с т и н к и : м а н -
д и б у л я р н а я (I. Md)n м а к с и л л я р н а я (I. Мх). Между верх-
ней и нижней губами помещаются стилеты м а н д и б у л и м а к с и л л ,
отходящие каждый от свеей пластинки, и короткий конусообразный г и п о-
Lbr-4
MlMt
Рис. 93 Голова клопа Pαlomena prasina.
Be — буккула. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
9 Курс общея энтомологии 12)
ф а р и н к с (рис. 92 В, Hyp). Щупики как максиллярные, так И нижне-
губные отсутствуют.
Выше уже говорилось о сильном развитии клипеуса. У некоторых полу-
жесткокрылых он существенно меняет всю форму головы, а иногда заходит
на ее брюшную поверхность, сдви-
гая основание хоботка в область
груди (стр. 34). Весь хоботок даже
при прогнатической голове может
занимать в покое различные поло-
жения. У одних форм (Reduviidae,
Gerridae) его основная часть плавно
загибается вниз и назад, и весь он
остается свободным, у других (Реп-
tatomidae) он с самого основания
вдавлен в вентральную поверхность
головы. Последняя по бокам хо-
ботка образует выступающие стен-
ки б у к к у л ы (bucculae — рис.
93 В, Вс), а его средняя и конце-
вая части лежат между основа-
ниями ног, будучи тесно прижаты
к груди.
Верхняя губа даже в случаях
Рис. 94. Поперечный разрез хоботка тли СИЛЬНОГО ДЛЯ полужесткокрылых
Macrosiphum pisi. развития (рис. 93 A, Lbr), все же
в несколько раз короче нижней.
Н и ж н я я г у б а , как и у дву-
• крылых, наиболее' мясиста из всех
частей хоботка. В основном форма ее одинакова в обоих отрядах; ее передняя'
поверхность образует желоб для мандибул и максилл. Однако наряду с этим,
сходством есть два существенных различия. Во-первых, у Diptera весь ла-
биальный желоб закрыт сверху верхней губой, у Hemiptera она прикрывает
лишь его начало, а в остальной части^он закрывается смыканием краев
(рис. 93, 94). Во-ьторых, как уже указано, хсботок Hemiptera расчленен.
Adip — жировое ,тело, т — мышцы нижней губы,
N — нерв, 77 — трахея, 1 — пищевой канал, 2 —
слюнной канал.
Рис. 95. Поперечные разрезы хоботков Hemiptera и их частей. А — Magi-
cicada septendecim; В —Aphis rumicis; С — Anasa tristis; D — Cimex lectu-
larius.
tn—мышцы, nutr — пищевой канал, sal — слюнной канал. Прочие обозначения см.
рис. 8, стр. 22.
Его членики приводятся в движение мускулатурой, которая достанет
особенного развития у некоторых хищных форм. Так например, Reduvius
имеет три пары мышц, которые оканчиваются на сочленениях члеников
нижней губы и изгибают последнюю в разные стороны наподобие пальца.
Как мандибулы, так и максиллы представляют собою длинные иглы
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"или стилеты, все четыре стилета, складываясь вместе, образуют рабочий
аппарат гемиптероидного хоботка. Мандибулярные стилеты лежат снару-
жи по бокам, максиллярные — в середине (рис. 92 D, 95 А, В,
С, Md). Совокупность
всех четырех дает в
поперечном разрезе
округлый контур.
На м а н д и б у -
л а х лежит функция
прокалывания покро-
вов питающего орга-
низма и частью фи-
ксация в них, в связи
с" чем их концы зазу-











Рчс. 97. Концы нижней губы (Lb), максиллы
(Мх) и мандибулы (Md) Cimex lectularius.
По Разе.
имеет более сложный
рельеф (рис. 95 В, С).
Последний нередко
является как бы отпе-
чатком рельефа прилежащей поверхности максиллы, и тогда оба стилета
соединены скользящими сочленениями (рис. 95 С). Базальный конец ман-
дибулы, например у крупных цикад, образует расширение, от которого
отходят два tтростка. Один из них продольный (рис. 92 D, 98 A, Md2)
лежит на продолжении стилета. Его мускулы
(т
л
) начинаются от верхней стенки головы и
втягивают мандибулу в голову, т. е. это ре-
тракторы. Другой отросток — поперечный
(MdL) отходит в сторону от продольной оси
стилета и направляется концом к упомянутой
мандибулярной пластинке, с которой его со-
единяет короткий толстый протрактор (т1).
Пластинка является обособившейся частью
щеки и совершенно неподвижна. Сокращение
протрактора приближает поперечный отро-
сток к пластинке и, таким образом, выдви-
гает всю мандибулу из головы.
М а к с и л л ы не участвуют в прокалывании
и в связи с этим лишены концевых зазубрин.
Но так как по ним проходят пища и слюна, то
их структура сложнее, чем мандибул. На по-
перечном разрезе через максиллу, например
Aphis (рис. 95 В, Мх), видно, что на ее ме-
диальной поверхности имеется две выемки,
расположенные друг над другом. При склады-
вании максилл вместе их четыре выемки обра-
зуют два канала. Верхний канал (nutr) не-
сколько большего диаметра служит для вса-
сывания пкщи, нижний более узкий —для
инъекции слюны (sal). Соотношения верхнего
и нижнего каналов у разных Hemiptera различны. У клопа Anasa
tristis (рис. 95 С) они ближе придвинуты друг к другу, чем у Aphis.
У постельного клопа (рис. 95 D), в связи с его кровососанием, требую-
щим быстрого приема пищи, верхний канал много шире слюнного, вслед-
ствие чего весь контур поперечного разреза максиллы приобретает полу-
Рис. 98. А — основания ман-
дибулы, В — максиллы Ma-
gic icada septendecim.
Crd—кардо, Lac—лациния, '. Md—
мандибулярная пластинка, L. Мх —
максиллярная пластинка, т1— про-
трактор мандибулы, ш3 — крани-




ниальный ретрактор макси .лы,
Md — мандибула, Mdt — попереч-




круглую форму. В связи с этим мандибулы смещены с боковой на вентраль-
ную сторону, где ложатся между тремя валиками, идущими вдоль максилл:
один валик образует стенку слюнного.протока,
два других заключают внутренние полости ма-
ксилл.
По морфологии м а к с и л л имеются сле-
дующие соображения. У сеноедов, как мы видели
(стр. 57), лациния палочковидна; сравнение
показывает, что максиллярный стилет полу-
жесткокрылых соответствует лацинии, ушедшей
основанием глубоко в голову. Максиллярная
пластинка (рис. 92, 98, /. Мх, L. Мх) считается
гомологом щупика и стипеса, а гомологом кардо
является поперечный отросток (рис. 98 В, Crd),
функционально соответствующий такому же ман-
дибулы (Мй
х
). Эти гомологии, выдвигаемые Ве-
бером на основании эмбриологических данных
Геймонса и других, не представляются окон-
чательными. Достаточно указать, что здесь допу-
скается сочленение кардо с лацинией, чего, во-
обще говоря, не бывает. Наиболее убедительна
гомологизация стилета с лацинией, остальное
же требует дополнительного сравнительно-ана-
томического освещения. В пользу родства с
сеноедами говорит также устройство, глоточной
мускулатуры, которая в обеих группах сильно
развита и обнаруживает общее сходство распо-
ложения. Подобно мандибуле, основной конец
максиллярного стилета Hemiptera расширен, и
ретракторы максилл (рис. 92 D, 98 В, т5) идут
Рис. S9. Три схематических от дорсальной стороны головной капсулы к
этому расширению. Протракторы (m^) начина-
ются от максиллярной пластинки и дают один
пучок к поперечному отростку, другой— к рас-
ширению стилета. Работа максиллярных мышц
не отличается от таковой мандибулярных.
Гомология стилетных мышц довольно ясна.
Протрактор мандибулы соответствует отводящей
мышце ортоптероидной мандибулы,ретрактор-—
приводящей. Надо лишь допустить, что в силу
погружения стилета внутрь головы отводящая мышца повернулась своим
концом почти на 180° в медиальном направлении. Протрактор и ретрактор
максиллы гомологичны состветственно стипвдальному и краниальному сги-
бателям ортоптероидной лацинии (стр. 47, 48). Интересно, что, несмотря
на высокую специализацию гемиптероидного хоботка, в нем сохраняются
такие примитивные мышцы, как тенториальные ретракторы мандибул
(рис.92 D, ш2) и максилл (тй).
Соединение пищевого канала с глоточной полостью и слюнного с
гипсфарингеальной изучено Вебером у Psylla mail и представлено
на трех схемах (рис. 99), изображающих основную часть хоботка,
разрезанную на три части. На нижнем отрезке перерезаны все четыре
стилета, сжатые между верхней губой и максиллярными пластинками
(I. Мх). На среднем — гипофаринкс (Hyp).своим клиновидным концом
вдвинулся между максиллами, а между гипофаринксом и эпифарин-
ксом находится ротовая полость (Or). На верхнем отрезке видна широ-
кая глоточная полость (Ph) с ретрактором, а стилеты отодвинулись в
стороны.




С. sal—слюнной канал максилл,
С. sali — т о же, гипофаринкса,
l.Mx—максиллярная пластинка,
т — мышца расширитель глотки,
nutr — пищевой канал, Or — ро-
товая полость, Ph—глотка. Про-
чие обозначения, как на рис. 8 и
92, стр. 22 и 129.
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§ 2. УДЛИНЕНИЕ СТИЛЕТОВ
В большинстве случаев стилеты имеют приблизительно такую же длину,
как и нижняя губа или немногим длиннее ее. Это можно> например, видеть
у водного клопа Naucoris, подробно изученного московским энтомологом
Веккером (1929), Здесь протрактор максиллы еще лежит целиком в пре-
делах головы (рис. 99 F, т.рго.тх). Но иногда стилеты значительно
превосходят нижнюю губу по длине. Так» у водомерок (Gerridae) при
нормальной длине мандибул максиллы удлинились настолько, что их
протракторы (т.рг.тх)и основания углубились в по лостьгр'уди (рис. 100,
Рие. 99. D—Н. Строение головы Naucoris cimicaides, по Беккеру. Ш—голова спереди)
Е— то же, сбоку; F—то же, в продольном разрезе; О — поперечный разрез через осно-
вание хоботка; Н—то же, через средину.
Apd — аподсма мышцы, опускающей голову, G« — гуларная пластинка (. Мх — максиллярная плас-
тинка, т. depr. Ibi — парный депрессор нижней губы. т. depr. №2 — то же непарный, т. diUPh — ЕН-
лататоры глотки, ni.lev.lb — подкиматель нижней губы, т.рго.тх — протрактор максиллы,' т.ге.тх —-
ретрактор максиллы. rn.re.Sal — мышца слюнного резервуара. Прочие обозначения см. рис. 8. стр. 22.
Мх). Удлинились и их ретракторы (т.ге.тх). Последние начинаются от
аподемы (Ар), которая заходит в грудь еще дальше, чем сами максиллы.
Водомерка—хищник, причем мандибулы служат для прокалывания по-
кровов добычи, а максиллярные стилеты забираются во все уголки ее,
извлекая пищу. .
Иные формы удлинения стилетов мы находим у питающихся грибками
клопов И у мелких малоподвижных Homoptera. Принципиальное отличив
от водомерок состоит в следующем. У последних вместе с максиллами удли-
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Рис. 100. Продольный разрез головы и хоботка во-
домерки {Gerris).
Ар — аподема, Lb — нижняя губа, Lbr — верхняя губа,
Md, Mdl — Мандибула и ее поперечный отросток, Мх, Mxt—
Максилла и ее поперечный отросток, т. ph — мышца, расши-
ряющая глотку, т. рг. тх—протрактор максиллы, т. re, тх—
ретрактор максиллы, т. Sal. р — мышца слюнного насоса,




Рис. 101. Петлеобразные сгибы ротовых стилетов (Md, Мх) у Hemiptera. А — ли-
чинка Psylla mail; В —Pseudococcus adanidum; С — Coptosomoides myrmecophilus; D —Bo-
zius respersus; E. — Tropidoiylus fasciolatus; F — Aradus; С — E — Plataspldidae;
G — схема. *.
Cx — кокса, D. sat — слюнной проток, Fem — бедро, /. Md — мандибулярная пластинка, mj — pac-
ширитель глотки, m 2 —ретракторы стилетов, m3 — ретрактор слюнного насоса, т4—ретрактод дон-
дибулы, т$ — ретрактор максиллы, т
е
 — ретрактор нижней губы, Oes — пищевод, Tib — гблень.
* Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
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няются и их мышцы, между тем, в рассматриваемом типе Homoptera удли-
нение стилетов не сопровождается удлинением мышц, которые вместе с основ-
ными концами стилетов остаются» в пределах головы. Таким образом, начала
и концы стилетов остаются на своих местах, но так как длина их увеличена,
то они подвергаются сгибанию, скручиванию и т. д. Так например, у питаю-
щихся грибками клопов Plataspididae (рис. 101 С, D, Е) второй членик
нижней губы расширен в виде сумки, в которой легкит средний участок сти-
летов, согнутый широкой (D) или узкой (С) петлей Иногда сумка, образуемая
нижней губой, вдается в грудную полость, где лежат стилеты в виде длин-
ной петли (Е). Еще лучше эта особенность видна у некоторых червецов
(рис. 101 В). Два последних примера внешне напоминают водомерку. Но у во-
домерки стилеты удлинены, а не согнуты, и наиболее задними их участками
являются их основания. Здесь же основания стилетов находятся на своем
месте, но сами стилеты согнуты пополам, и самый задний их участок при-
ходится приблизительно на половину их длины. Сумка, в которой они лежат,
в своих стенках имеет
 #мышцы. Наиболее замечательна спиральная петля
стилетов у клопов Aradidae. Как видно из рис. 101 F, принцип тот же,
что и у выше рассмотренных форм, т. е. стилеты сложены в длин-
ную петлю примерно пополам (Мй, Mx). Но у червецов она пря-
мая, здесь же закручена в спираль. На нижнем схематическом ри-
сунке (рис, 101 G) показана спираль только с одним раздвинутым обо-
ротом. На самом деле число оборотов больше, и они тесно прижаты друг
к другу (F).
Наконец, у личинки яблонной л и с т о б л о ш к и образуемая сти-
летами симметрическая петля выходит из основания нижней губы наружу
и помещается непосредственно перед клипеусом (рис. 101 А). У взрослой
листоблошки петля лежит внутри тела, как у червецов.
§ 3. ПРОНИКНОВЕНИЕ СТИЛЕТОВ В ТЕЛО ПИТАЮЩЕГО ОРГАНИЗМА
Перейдем теперь к механизму проникновения гемиитероидного хо-
ботка в тело питающего организма. Внешняя сторона этого процесса а ь
стоит в том, что конец нижней губы фиксируется на выбранном месте по-
кровов, после чего стилеты углубляются в тело, а нижняя губа отгибается
назад коленообразно. Место сгиба может находиться в различных местах —
у постельного клопа между третьим и четвертым члениками (рис. 102 С),
у Graphosoma между первым и вторым (рис. 102 D). В общем процесс
напоминает весьма близко работу диптероцдного хоботка. У некоторых
Homoptera нижняя губа не сгибается, а лишь укорачивается благодаря
мягкости своего основания. Телескопическое вдвигание члеников нижней
губы перед ее сгибанием происходит также и у постельного клопа (рис.
102 А, В).
Интересен вопрос о причине, заставляющей стилеты постельного
клопа входить в кожу человека. На самом деле, как бы они ни были
остры, необходим известный нажим на" кожу, чтобы ее проколоть.
Но при ничтожном весе насекомого (не забудем, что кусаются и личинки
всех возрастов) нажим не может быть значительным. Выяснилось, однако,
что при укусе клоп сперва вцепляется передними лапками в кожу
и после этого нажимает на нее хоботком, опуская голову. При ам-
путации передних ног, клоп становится неспособным к прокалыва-
нию. Таким образом, вес насекомого играет лишь второстепенную
роль, и прокалывание происходит за счет работы шейной и нож-
ной мускулатуры. Не исключена, по нашему мнению, возможность, что
аналогичный механизм имеет значение для действия -других колющих
хоботков, например комаров. Нечто сходное имеет место также у вшей
(стр. 145).
П5
Самое проникновение стилетов в покровы, как показал Вебер, распа-
дается на серию фаз, сгруппированных в периоды. В первой фазе концы
всех четырех стилетов упираются в поверхность покровов (рис. 103,1).
Во второй фазе (2) одна из мандибул прокалывает покровы, входит в их
толщу на некоторую глубину и останавливается. В третьей фазе (3) другая
мандибула выполняет аналогичное движение
так, что концы обеих оказываются рядом в глу-
бине покровов, но максиллы еще сохраняют
Sal.p
-Md.Mx ,
Рис. 102. А, В, С
в
• действие ротовых органов постельного клопа, по Газе;
то же, Graphosoma italicum.
D
Висе — буккула, m
e
— опускатель головы, т 7 —• подниматель головы, Sal.p— слюнной насос. Прочив
обозначения см. рис. 8, 101', стр. 22, 134.
прежнее положение. Наконец, в четвертойфазе(4)«)бемаксиллыодновременно
вдвигаются в толщу покровов настолько же, насколько вошли туда манди-
булы. Таким образом, в четвертой фазе покровы питающего организма про-
колоты всеми четырьмя стилетами, и первый период прокалывания завер-
шен. Но положение стилетов по отношению друг к другу повторяет теперь
первую фазу, так как их концы находятся вместе. Поэтому четвертая фаза,
завершая первый период, служит в то же время началом второго. Второй
период снова начинается-с
продвижения одной манди-
булы (5), затем ее догоняет
другая (6), затем до того же
уровня продвигаются максил-
лы (7). В конце второго пе-
риода все стилеты находятся
на один «шаг» глубже, чем в
конце первого. Третий период
опять начинается с продви-
жения одной мандибулы (8)
ит.д. В результате концы сти-
летов погружаются все глубже
и глубже.
Описанная последовательность движений стилетов является, повиди-
Мому, общей для всего отряда. Но у форм с удлиненными стилетами к ней
присоединяется работа еще одного весьма замечательного механизма,
раскрытого на листоблошках. На рис. 104 схематически предста-
влены стилеты со своими мышцами и конец нижней губы. При этом обе
Рис.. ЮЗ. Последовательность работы мандибул
(Md) и максилл (Мх).
Объяснение см. текст.
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максиллы, ввиду их синхронного действия, изображены отдельно лишь
в основных своих частях, а на остальном протяжении нарисованы в виде
единой полоски. Сгибание стилетов схематически представлено в виде
направленной влево петли (Sin), которая отвечает как простой петле листо-
блошки или червеца, так и спирали Aradus. В нижней губе заключен сле-
дующий механизм. Желоб нижней губы образует два упругих пальцевид-
ных отростка (Lb1), которые прижимают с боков все стилеты друг к Другу,,
и тогда движение последних или невозможно, или затруднено. Внутри от-
ростков имеются мышцы, при сокращении которых отростки раздвигаются
и стилеты освобождаются. В первой фазе конец нижней губы и стилетов-
прикасаются к покровам питающего организма (рис. 104, 1). Во второй фазе
сокращаются мышцы пальцевидных отростков,
освобождая стилеты, которые получают воз-
можность движения, в то же время сокра-
щается протрактор одной из мандибул (/щ),
и ее конец погружается под кожу но уже
знакомой нам схеме. Чрезвычайно существен-
ным является здесь следующий момент. Ман-
дибулярный стилет весьма гибок, но длина
его постоянна, поэтому, если при сокращении
протрактора основание мандибулы смещается
на некоторое расстояние, то на такое же рас-
стояние смещается и ее дистальный конец,
несмотря на то, что весь мандибулярный сти-
лет петлеобразно изогнут. В третьей фазе (3)
сокращается протрактор другой мандибулы,
в четвертой (4)—максиллярные протракторы,
и концы всех стилетов оказываются рядом.
В результате сокращения четырех протракто-
ров, отвечающие им четыре ретрактора (щ)
растягиваются. После этого наступает весьма
важная пятая фаза (5). Она состоит, во-пер-
вых, в том, что мышцы пальцевидных отрост-
ков расслабляются и отростки автоматически
прижимаются к стилетам. Во-вторых, про-
тракторы расслабляются, а все четыре ретрак-
тора сокращаются одновременно. При этом
©ни тянут стилеты вверх, вытаскивая их
обратно из покровов. Но вытаскивание ман-
дибул невозможно, так как они заякорены
в толще покровов своими зубцами (ср. рис. 96),
а вытаскивание максилл невозможно потому,
что они прижаты пальцевидными отрост-
ками к заякоренным мандибулам. Таким образом, концы в'сех стилетов
фиксированы в достигнутом положении, а ретракторы втягивают их осно-
вания внутрь головной капсулы. При постоянной длине стилетов втяги-
вание может осуществиться только за счет расправления петли. Это дей-
ствительно и происходит, и потому в пятой фазе сгиб петли становится
менее глубоким, чем в первой. Но в то же время в пятой фазе концы всех
стилетов лежат на одном уровне., и потому она служит исходной для начала
следующего периода. Снова разжимаются пальцевидные отростки, снева
протракторы вталкивают все стилеты глубже и т. д., и петля распра-
вляется еще в некоторой мере. Несколько таких последовательных перио-
дов полностью расправляют даже такие образования, как петля червецов.
или спираль Aradus(<o), и, что то же самое, вся длина стилетов выдвигается
из нижней губы и проникает на относительно громадную глубину в ткани
растения или в расщелины
 f коры, где находятся грибки. "
Рис. 104. Работа стилетов длин-
нохоботных Hemiptera (Psylli-
nae).
Lb, — пальцевидные отростки ниж-
ней губы, т1 — протракторы ман-
дибул, т 2 — ретракторы мандибул,Sin — петля стилетов (sinuositas).
Прочие обозначения см. рис. 8.
Объяснение в тексте.
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; При втягивании стилетов в голову те же самые сокращения и расслабле-
ния мышц следуют в обратном порядке. Описанный механизм, однако,
объясняет не все сложные движения,, которые выполняются стилетами.
Метод окрашивания выпущенной червецом слюны (рис. 105, 106) пока-
зывает, что стилеты, будучи введены в лист, не остаются на одном
месте, но многократно колют в самые разные стороны. Эти движения
объясняются следующим образом. Стилеты соединены скользящими сочле-
нениями, так что их отодвигания друг от друга очень ограничены. Поэтому
'Сильное выдвигание одного стилета может изогнуть весь пучок в противо-
Рис. 105. Стилеты червеца Pseu-
dococcus в листе картофеля
со следами нескольких уколов,
слюна обозначена черным. Из
Вебера.
Рис. 106. Следы уколов личинки Trialeu-
rodes vaporarium, в листе. А — место про-
никновения стилетов в лист; В—неудачный
укол; С — трахеида.
тюложную сторону. С другой стороны, длинные стилеты бывают перекру-
чены вдоль продольной оси (рис. 94). Благодаря комбинации этих двух
моментов, концы стилетов и могут быть направляемы в разные стороны.
§ 4. ГЛОТКА И СЛЮННОЙ ШПРИЦ
Мы видели, что пищевой канал максилл переходит в полость глотки.
Конструкция и действие глоточного насоса по существу те же, что и у многих
выше рассмотренных групп. Нижняя стенка глотки состоит из толстого
твердого хитина, верхняя — из более тонкого эластического (рис. 107 А),
причем верхняя (Ph2)вдавлена в нижнюю (Р11г). Сильные глоточные^мышцы
идут от клипеуса и его подразделений к верхней стенке глотки (т).
Сокращение их расширяет глотку, при расслаблении их она снова сужи-
вается. У водяного клопа Corixa хитиновая выстилка глотки снабжена мно-
жеством тончайших зубов, которые работают как жевательные аппараты.
Corixa питается водорослями, ее хоботок короток, а глотка кроме всасы-
вания выполняет функцию размельчения пищи.
Можно считать глоточную полость за цибариум. Гомолог ротового отверстия тогда
находится в начале небольшого отдела кишечника, который лежит перед пищеводом
и имеет собственные мышцы, начинающиеся от тенториума и от головной капсулы.
Рассмотрим теперь проведение слюны. Слюнной шприц насекомых, быть
может, наиболее совершенен в гемиптероидном хоботке. Непарный проток,
образовавшийся слиянием протоков правой и левой слюнных желез, перед
вхождением в гипофаринкс образует сложный нагнетательный аппарат
(рис. 102 D, Sal. р). Полость протока здесь расширена, стенки утолщены
(рис. 107 В, С). Это полость шприца. Впереди от нее начинается узкий вы-
водной канал(С. sal). Задняя стенка шприца особенно толста и эластична (р).
В покое она глубоко вдается в полость шприца, как поршень, почти цели-
ком заполняя ее (рис.. 107 С); две сильные мышцы присоединяются к ней
посредством сухожилия {Tnd). При сокращении мышц поршень вытяги-
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вается из полости (рис. 107 В). При расслаблении он возвращается обратно.
Есть еще два клапана — первый при впадении слюнного протока (рис. 107,
С, Ventj), второй в начале выводного канала (Vent2). Оба они обращены
вперед свободными краями. Вся система работает следующим образом.
Приподымание поршня создает отрицательное давление в полости шприца,
и слюна начинает поступать туда из слюнного протока, автоматически от-
крывая первый клапан. В то же время обратное движение слюны из выводного
канала автоматически захлопывает второй клапан, и потому поступление
слюны из него в полость шприца невозможно. Опускание поршня создает
давление в наполненном слюной шприце, слюна устремляется во все стороны,




Рис. 107. А — поперечный разрез глотки Aphis fabae; В — продольный
разрез слюнного шприца Pentatoma с поднятым поршнем; С ~ то же, Pα-
lomena, с опущенным.
Си — стенка насоса, С. sal — слюнной канал, Dphr — диафрагма, D. sa/—слюнной
проток, Ер —эпителий, m — мышца расширитель, р — поршень, Phl—вентральная
стенка глотки, РЛ2 —дорсальная стенка глотки, Tnd — сухожилие поршня, Ventl—
первый клапан, Verity — второй клапан.
в выводной канал. Таким образом, благодаря описанному устройству двух
клапанов ток жидкости через шприц возможен лишь в одном направле-
нии — наружу.
Слюнной шприц всегда прекрасно развит у Hemiptera, что и понятно ввиду большой
роли слюны в их питании. Особенно развит он у хищников. Их слюна вызывает быст-
рый паралич добычи; у кровососущих форм она ядовита. По Газе 180 клопов убивают
мышь в
8/4 часа. У растительноядных форм она не только превращает крахмал в сахар,
но у многих червецов она растворяет клетчатку, вызывает плазмолиз в растительных
клетках и, понижая тургор, облегчает погружение стилетов в глубину тканей.
В общем ротовой аппарат полужесткокрылых принадлежит к наиболее
совершенным структурам, и если он не достигает сложности, свойственной
двукрылым, то все же прекрасно разрешает ряд функциональных задач.
Связи гемиптероидного хоботка' с грызущим ртом еще не так наглядны,
как у перепончатокрылых, бабочек; и двукрылых. Но связь его с ротовый
аппаратом сеноедов уже намечается.
Глава ХШ
РОТОВОЙ АППАРАТ ТРИПСОВ
Пузыреногие (Thysanoptera), или хрипсы, представляют собой небольшой
однотипный отряд, характеризующийся своеобразным строением ротового
аппарата. Последний частью сходен с таковым Hemiptera. Ротовой аппарат
трипсов построен по типу ротового конуса, т. е. он состоит из нижней губы
и других придатков, служащих футляром для заключенных,внутри колющих
стилетов, но он настолько толст и короток, что название хоботка к нему
не подходит. Наиболее характерной особенностью ротового аппарата трипсов
является его асимметрия, с которой связана асимметрия всей нижней ча-
сти головы.
Трипсы делятся на два подотряда Terebrantia и Tubulifera. У Terebran-
tia нижний край головной капсулы переходит в обширную мембрану (рис.
108 Д В, aCly). Он.образует ровную линию, вдающуюся тупым мысом вверх,
но конец мыса находится далеко слева от медиальной плоскости. Эта асим-
метрия выступает тем резче, что голова в целом симметрична. Считается,
что асимметричная граница головной капсулы проходит через клипеус
и делит его на верхний склеротизированныи постклипеус (pCly) и нижний
перепончатый антеклипеус (а С1у). В пользу этого говорит то, что над пост-
клипеусом находятся две зачаточные тенториальные ямки (f. Tnt. а), а к анте-
клипеусу примыкает верхняя губа (Lbr). Эта гомологизация, однако, не
общепринята. Так, по Снодграссу, перепончатое пространство есть часть
верхней губы. За клипеус он считает переднюю часть головной капсулы,
так как глоточные Мышцы (рис. 108 Е, /л4) начинаются именно здесь.
Однако, по этому толкованию, тенториальные ямки оказываются не
над клипеусом, как это должно быть, а где-то посреди него. Передняя
поверхность ротового конуса образована верхней губой (рис. 108' A, F,
G, Н, Lbr), которая имеет форму асимметрично расположенного треуголь-
ника. К ее бокам плотно прилегают две максиллярные пластинки, скла-
дывающиеся (рис. 108 А, I. Мх) в трубку. Они соответствуют слившимся
галеа и стипесам, сходны по форме, но не вполне симметричны. Верхний край
у них глубоко вырезан. В вырезке сидит короткий щупик (рис. 108 А, В,
Р. тх). Нижняя губа образует заднюю и частью боковые поверхности рото-
вого конуса. Она состоит из субментума и ментума; последний несет два
щупика (рис. 108 В, sMe, Me, P. lb) и оканчивается одной или двумя парами
лопастей, соответствующих глоссам и параглоссам (рис. 108 F, G, Н,
01, Pgl):
Внутри ротового конуса помещаются мандибулярные и максиллярные
стилеты и гипофаринкс. М а н д и б у л ы трипсов замечательны, ибо лишь
сравнительно недавно найдена у Terebrantia рудиментарная правая
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мандибула, тогда как раньше была известна лишь левая, которая
и является единственной функционирующей. Она состоит из острого длин-
ного стилета, (ркс. 108 С, D, F, Н, Md) и из расширенной основной пла-
стинки. Рудиментарная правая мандибула (рис. 108 С,; Md) лежит в глу-
бине головы на уровне пластинки левой мандибулы и далеко не доходит до
конца ротового конуса. У Tubulifera она совершенно отсутствует (рис. 108 D).
Найдены ретрактор мандибулы (рис. 108 D, т
г
) и начинающееся от
тенториума сухожилие (Tnd). Действие стилета мандибулы у Terebrantia
протекает следующим образом. Направление ротового конуса образует
/я, Ш Hypty
Рис. 108. Ротовые органы трипсов. А — голова Terebrantia спереди; В — то же, сбоку;
С — т о ж е , в оптическом разрезе; D — голова Tubulifera в оптическом разрезе; β-r-
иродольный разрез головы Heliothrips femoralis; F — разрез хоботка Terebrantia; О —
разрез хоботка Tubulifera; Н — разрез хоботка Selenothrips, Н т- по Эйдманну.
aCly — антеклипеус, Сет — мозг, D. salj— слюнной канал, й. Sal — слюнной проток, Gn. sub — под-
глоточный ганглий, HyPt —слюнной желоб гипофаринкса, I. Мх —максиллярная пластинка, Mxt —
пищевой канал между максиллами, mj — ретрактор мандибулы, т 2 — ретрактор максиллы, т 3 — про-
трактор максиллы, т 4 — расширитель цибариума, Lbrl— полость внутри верхней губы, nutr— пищевой
проход, Os — рот, Oes — пищевод, pCly— постклипеус, Sal — саливариум, Tnd — сухожилие. Про-
чие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
с продольной осью головы угол, приближающийся к прямому, т. е. голова
является гипогнатической. Мандибула упирается основанием в край кли-
пеуса, а концом в покровы растения. Затем насекомое совершает «киваю-
щее» движение головой, и конец мандибулярного стилета вонзается в расти-
тельную ткань. Мягкие края рогового конуса не могут последовать за сти-
летом и потому сдвигаются вдоль него назад, впрочем, возможно, что
оттягивание ротового конуса происходит благодаря сокращению его муску-
латуры. У Tubulifera кивающего движения нет, и мандибула выдвигается,
благодаря сокращению мышц конуса.
М а к с и л л я р н ы е с т и л е т ы , соответствующие лациниям сеноедов и
Hemiptera, длиннее мандибулярных. Каждый из них (рис. 108 С, D, Мх) со-
единен с м-аксиллярной пластинкой посредством палочковидного склерита
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(Crd), который соответствует кардо. К последнему прикреплены протрак-
торы (т3), начинающиеся от макеиллярной Пластинки, и ретракторы {щ},
отходящие от головной капсулы. В общем вся структура максилл и их
мускулатуры близко напоминает полужесткокрылых. Максиллы трипсов
примитивнее таковых Hemiptera. Во-первых, они сохраняют щупики, ко-
торые исчезли без следа у Hemiptera, во-вторых, стилеты их не достигают
особенно большой длины. Выдвигание максилл из ротовогоконуса вполне
объяснимо на основании описанного расположения мышц. Они проникают
в растительные ткани вслед за мандибулой.
Отметим еще следующее различие между Terebrantia и Tubulifera. У первых края
верхней губы охватывают все три стилета (рис. 108 F). Но ее края не сходятся, и остаю-
щийся между ними промежуток прикрыт гипофаринксом и глоссой. Между тем у Tu-
bulifera края верхней губы не только сходятся, но покрывают друг друга, как полы
,одежды, образуя вокруг стилетов сплошную трубку (рис. 108 О). Только при основании
верхней губы гипофаринкс вдвигается между ее краями.
Г и п о ф а р и н к с (рис. 108 F, Н, Hyp) в виде удлиненной лопасти лежит
между верхней и нижний губами, начинаясь от основания последней. По его
нижней поверхности идет желоб, который складывается с глосса.ми нижней
губы и образует с л ю н н о й ш п р и ц (Нур
х
.). Мускулатура последнего
принадлежит гипофаринксу. От верхней стенки гипофаринкса, т. е. от дна
глотки идет мышца к-нижней стенке гипофаринкса, т. е. к «потолку» слюн-
ного шприца. При ее сокращении полость последнего расширяется. Таким
образом слюнной шприц Thysanoptera существенно отличается от такового •
Hemiptera. Там, если не считать входного и выходного отверстия, он пред-
ставляет собою замкнутую полость. Здесь — это лишь два сложенных вместе
желоба. Глоточный насос Thysanoptera-весьма сходен с таковым Hemi-
ptera, особенно, если считать, что вся область отхождения его мощных
мышц представляет собою разросшийся клипеус.
Несомненно, ротовой аппарат трипсов близок к гемиптероидному. В пользу этого
говорит прежде всего общий принцип сокрытия стилетов внутри мягкого футляра. Но,
быть может, наибольшее сходство проявляется в строении и функции максилл, несмотря
на то, что трипсы сохранили щупик, исчезнувший у Hemiptera. Асимметрия сильно отли-
чает трипсов от полужесткокрылых, но этот признак, несомненно, вторичный, а потому
не составляет принципиального препятствия к сближению обеих групп. Но, если строе-
ние мандибул и максилл в обеих группах можно считать сходным, то остальная часть
аппарата обнаруживает значительные различия. В особенности это ясно для верхней
губы. У Hemiptera она довольно слаба и почти не имеет отношения к функций футляра,
выполняемой нижней губой. Thysanoptera обнаруживают тенденцию, обратную всему,
- что мы видели в колющих хоботках. Мандибулы и максиллы помещаются в верхней губе,
которая в меньшей (Terebrantia) или в большей (Tubulifera) мере становится для них
футляром. . . •
Глава XIV
РОТОВОЙ АППАРАТ SIPHUNCULATA
Вши являются одними из самых глубоких паразитов среди насекомых..
Они проводят всю жизнь и.размножаются на теле млекопитающих, кровь
которых служит им пищей. Структура их ротового аппарата очень сильно
удалилась от ортоптероидного прототипа. В связи с громадным вниманием,
уделяемым вшам, как переносчикам сыпного тифа и других заболеваний,
их ротовой аппарат неоднократно изучался рядом авторов, в том числе рус-
ских и советских (Холодковский, 1903; Павловский, 1905). Тем не менее даже
элементарная гомологизация его компонентов встречается с большими
трудностями. По существу ротовой аппарат вшей представляет собою ко-
лющий хоботок. Однако он отличается почти от всех других хоботков тем,
что в покое целиком помещается внутри головы и лишь частично выдви-
гается из нее при .сосании.
• Ротовое отверстие человеческой вши (Pedicuius humanus) окружено ротс-
вым конусом (рис. 109 А, Соп). Последний представляет собою как бы во-
ротничок, который, во-первых, способен выворачиваться,_а, во-вторых,
снабжен венчиком коротких крючков (рис. 109 B,F, Ham) по Пять штук:
с каждой стороны. В положении покоя крючки находятся на внутренней
поверхности воротничка. При выворачивании они выдвигаются наружу и их
острые концы поворачиваются в стороны. Ротовой конус считается за вер: -
нюю губу, замкнувшуюся в кольцевую складку, хотя, по Шлецелю (1937),
его нижняя сторона образована за счет gula. Под конусом находится пара
режущих склеритов (рис. 109 В,Е, Sec), приводимых в движение специаль-
ными мышцами. За полостью конуса начинается ротовая полость (Or),,
которая, в свою очередь, ведет в две других полости, лежащие друг над,
другом. Из них верхняя есть полость глотки (Р/г). Глотка у вшей подразде-
лена на передний и задний отделы, снабженные каждый сложной системой
мышц как начинающихся от головной капсулы, так и ксл щвых. Нижняя;
полость, открывающаяся в рот, есть полость длинного, слепого на заднем
конце, мешковидного влагалища хоботка (рис. 109 В, Sac\), в котором поме-
щаются стилеты (Stl.), их ретракторы (т2) и пара желез (рис.109 A, GI)..
Главных стилетов три: два дорсальных, соответствующих максйллам
(рис. 109 С, Stl. dors), и один вентральный (Stl. ventr), отвечающий нижней:
губе. Максиллы служат для всасывания крови. Каждая из них представляет:
собою желоб, который в своей базальной части обращен'выемкой кверху^
а дальше выемка поворачивается медиально, так. что два максиллярных
желоба, складываясь вместе, образуют канал. Свободные концы максилЛ;
косо срезаны наподобие иглы шприца, а их основания вилообразно расхо-
дятся (рис. 109 D). В начальную часть максиллярного канала плотно вло-
жены еще два аналогично устроенных желоба (Ог1). Это не стилеты, на>
выросты стенок ротовой полости. Они служат для обеспечения поступления,
крови из максиллярного канала в кишечник.
Вентральный стилет, т. е. нижняя губа (рис. 109С, Stl. ventr) служит
для прокалывания. Он непарный и состоит из верхнего и нижнего листков,,
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Рис. 109. Ротовой аппарат вши Pediculus humanus vestimenti. A —продольный разрез
головы со втянутым хоботком; В — то же, с выдвинутым; С— поперечный разрез средины
стилетов; D — тоже, их оснований; Е — втянутый ротовой конус, спереди; F — выдви-
нутый ротовой конус.
Сег — головной мозг, Con — ротовой конус, D. sal — слюнной проток, On. /г — фронтальный ганглий.
On. sub — подглоточный ганглий, GI — влагалищная железа, пат— крючья, mt — протрактор сти-
летов, лежащий снаружи влагалища, т 2 — протрактор стилетов, лежащий внутри влагалища, т3 —
ретрактор стилетов, tn^, m5 — расширители глотки, N — нерв, Oes — пищевод, Ог — ротовая полость,Of"i —желобообразный вырост стенки ротовой полости, Pfi —глотка, Sact — влагалище стилетов,8ас
а
— утолщение дна влагалища стилетов, Sec — режущий склерит, Stl — стилеты, сложенные вместе,
Stl. dors— дорсальный стилет, Stl. ventr— вентральный стилет.
соединенных по краям тонкой мембраной. Таким образом, в целом он пред-
ставляет собою трубку со стенками неодинаковой толщины. Верхняя поло-
вина трубки вдавлена в нижнюю, и в получившемся углублении лежат
максиллы. На конце нижняя губа несет четыре зазубренных отростка,
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а ее основание расходится вилообразно на две ветви. Снизу к ней примы-
кают два палочкообразных утолщения нижней стенки влагалища.
Между максиллами и нижней губой в специальном желобке последней
лежит гипофаринкс. Он представляет собою тоненькую трубку гораздо
меньшего диаметра, чем остальные стилеты. Через него выходит слюна.
Ротовой аппарат вши работает следующим образом. Края ротового ко-
нуса прижимаются к коже, и режущие склериты соскабливают ее роговой
слой. Затем конус выворачивается, его крючья вонзаются в кожу наподо-
бие якорей и, таким путем, фиксируют голову насекомого. Этот момент
весьма важен, так как он создает необходимую для работы стилетов опору.
С другой стороны, он напоминает то, что мы видели у Hemiptera (стр. 135).
Затем сокращаются протракторы стилетов (рис. 109 A, m^ и внутривлага-
лищные протракторы (т2); все влагалище целиком перемещается вперед,
его передняя часть собирается в складки, и все три стилета выдвигаются
через ротовое отверстие наружу (рис. 109 В, Stl) и вводятся в кожу хозяина.
Желобообразные выросты ротовой полости (рис. 109 D, От
г
) не сдвигаются
со своего места, и их концы плотно охватываются придвинувшимися сред-
ними частями максилл. Таким образом, ротовая полость изолируется от
полости влагалища, и кровь без утечки поступает из максиллярного канала
в ротовую и далее в глоточную полость. Сокращения мышечного насоса
глотки замечательны. Кулагин (1922) пишет, что они имеют характер
пульсации, начинаются в сравнительно медленном темпе, но затем уско-
ряются до того, что в одну секунду происходит несколько сокращений.
Благодаря прозрачности покровов насекомого и красному цвету крови это
можно наблюдать непосредственно. Кроме упомянутых влагалищных желез,
у вшей есть еще парная головная железа и две пары лабиальных желез,
расположенных в груди. О значении этих желез говорится ниже (стр. 515).
По окончании сосания ретракторы (рис. 109 А, В, пг3) втягивают обратно
влагалище и стилеты.
Гомологизация ротовых органов вшей чрезвычайно трудна. Холодковский на осно-
вании эмбриологических исследований считал, что мандибулы и максиллы исчезают,
а стилеты образуются из нижней губы. Гомологии, которые даны выше, нашли себе под-
тверждение в работе Фернандо (1933), который доказывает, что у зародыша заклады-
ваются в. приблизительно одинаковом виде все три пары челюстей, но затем мандибуляр-
ные зачатки не развиваются, тогда как зачатки максилл и нижней губы превращаются в
дорсальные и вентральные стилеты. Одновременно они погружаются в голову, и таким
образом возникает влагалище. Гипофаринкс появляется между ними в виде выступа.
Однако же Шлецель (1937), изучавший развитие нескольких родов вшей (Pediculus,
Phtirius, Haematopinus), устанавливает, что не только мандибулы, но и максиллы вшей
дегенерируют, а дорсальные стилеты возникают из гипофаринкса. В отношении вент-
рального и слюнного стилетов он присоединяется к мнению Фернандо. Таким образом,
вопрос, который, казалось, выяснился, снова утратил определенность, и те гомологии,
которые приняты в вышеприведенном описании, не являются бесспорными. Остаются и
другие неясности. Достаточно указать на соотношение вшей обычного типа и, напри-
мер, Haematomyzus (стр. 64). Ротовой аппарат последнего имеет как будто очень
мало общего с только что описанным, но в родстве этой формы с собственно вшами
вряд ли следует сомневаться, а если так, то должны быть связи и в ротовом аппарате?
С другой стороны, ротовой аппарат вшей стоит совершенно особняком среди прочих.
В нем мы встречаем новый тип — нижняя губа превратилась в стилет, а футляра со-
всем нет, так как все придатки спрятаны в голове. Частичное приближение к этой
конструкции можно усмотреть у трипсов.
Совершенно новым моментом является также действие венчика крючьев. В течение
своей краткой эволюции (согласно господствующему убеждению, они развивались в тес-
ной связи с млекопитающими) вши выработали свой тип ротового аппарата, превосходно
приспособленный к кровососанию. Вшей обычно сближают с пухоедами и нередко объеди-
няют с последними в отряд Anoplura. Однако по ротовому аппарату вши отличаются от
пухоедов немногим меньше, чем от любого другого отряда, имеющего ортоптероидный
рот. Описанные трудности гомологизации их ротовых частей обусловлены в первую оче-
редь отсутствием сравнительно анатомических исследований. Между тем, даже в преде-
лах вшей можно ожидать нахождения форм с более примитивным ротовым аппаратом.
В пользу этого говорит хотя бы существование мандибул у Haematomyzus.
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Глава XV
£ly
РОТОВЫЕ АППАРАТЫ НЕКОТОРЫХ ЛИЧИНОК ДВУКРЫЛЫХ
Взрослые двукрылые дают примеры наивысшей сложности и конструк-
тивного совершенства ротового аппарата. У их личинок мы также встречаем
типы рта, которые далеко укло-
няются от ортоптероидного и
иногда достигают чрезвычайной
сложности. Специализация рото-
вого аппарата у личинок дву-
крылых не имеет, повидимому,
ничего общего ни с таковыми их
взрослых форм, ни с таковыми
прочих насекомых. В то же
время они изучены гораздо ме-
нее удовлетворительно, нежели
ротовые аппараты взрослых. На-
помним, что еще дискутируется
вопрос о том, соответствуют ли
ротовые придатки личинок выс-
ших мух ротовым придаткам
других насекомых, или это ново-
образования (стр. 38). Недо-
статок сравнительно-анатомиче-
ских исследований здесь осо-
бенно остро ощущается. Давать
сколько-нибудь систематический
обзор этих органов не представ-
ляется возможным, и мы остано-
вимся лишь на немногих фор-
мах. Следует при этом отметить,
что наилучшие результаты в
w»t
Рис. НО. Голова личинки Anopheles, полу-
вскрытая, вид сверху, по Беккеру.
Обозначения см. рис. 111, стр. 148.
этой области получены советскими исследователями. Недавняя работа
американского автора Фарнсворта (1947) по личинке Anopheles далеко
уступает по качеству ранее опубликованной прекрасной монографии
московского исследователя Беккера (1938) над тем же объектом.
§ 1. КОМАРЫ
Как известно, личинки Anopheles и других настоящих комаров, как
Culex, Aedes и др., питаются главным образом органическим детритом
и микроскопическими организмами, находящимися в поверхностной пленке
воды, на чем основан один из методов их истребления—опыливание маля-
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риогенных водоемов парижской зеленью. Ротовой аппарат личинки Ano-
pheles изучен Шипициной (1936), а также Беккером (1938). Формально
он принадлежит к ортоптероидному типу, так как содержит всё ком-
поненты последнего. Из них большинство сравнительно мало видоиз-
менено, но верхняя губа модифицируется в совершенно особом напра-
влении.
 х
Голова личинки округлая, несколько суженная кпереди. На ее дорсаль-
ной поверхности находятся несколько пигментных пятен, отвечающих местам
прикрепления мышц. На боковых выступах головы помещаются одночлени-
ковые антенны (рис. 110 Ant), рядом с антеннами сидит характерная перистая
щетинка (Set. ant). Передняя часть головы несколько выступает, так что
верхняя губа заметно выдвинута вперед. Клипеус (Cly) увеличен за счет
лба и плотно сросся с ним, что дает верхней губе опору при ее движениях.
Главное усложнение в структуре в е р х н е й г у б ы и ее вентральной по-
верхности, т. е. эпифаринкса, состоит в том, что она несет несколько групп,
волосков и щетинок, которые имеют различное устройство и все подвижны;
их подвижность обеспечивается наличием специальных сочленовных скле-
ритов и мускулатуры, а весь аппарат служит для создания тока воды около
головы личинки. Из указанных групп наиболее крупными являются два
в е е р а (Flab). Они сидят на передне-боковых краях верхней губы и состоят
каждый из нескольких тысяч длинных волосков. Эти последние при развер-
нутом положении вееров обращены концами вперед и в стороны (рис. 110,
111 А), при сложенном прижаты к голове снизу, а концы их направлены
назад (рис. I l l JB). Таким образом, при движении веер совершает широкий
взмах. Между основаниями вееров верхняя губа образует выступ, на кото-
ром сидят 12 медиальных щетинок (72 Set), которые вздуты луковицеобразно
у своего основания и совершают одновременно с веерами широкие взмахи,
направляясь то вперед (рис. 111 А), то назад (рис. 111 В). Эпифаринкс
также имеет сложное вооружение, состоящее из 22 сильных и длинных шипов
(рис. I l l C,Spi. epph), которые Шипицина делит на долотообразные и ноже-
видные, и из разветвленных волосков трех типов; все эти образования сидят
на специальном выступе эпифаринкса и также подвижны.
Кутикула, верхней губы и эпифаринкса местами утолщена и образует
склериты, к которым присоединены мышцы, приводящие вышеописанное
вооружение в действие. Таковы — поперечный склерит (рис. I l l D, Scl, lr),
продольный (Scl. l) и дугообразный (Scl. arc). К двум последним при-
креплены сухожилия парных ретракторов (Tnd2), а к дугообразному,
кроме, того, сухожилие непарного (ТМ
г
). Имеется также широкий
субфлабеллярный склерит, поддерживающий веер сзади (не изображен на
наших рисунках). Этот сложный скелетно-мышечный аппарат обеспечи-
вает движение всех описанных волосков и шипов.
М а н д и б у л а личинки малярийного комара (рис. 111 Е), сохраняя в об-
щем ортоптероидную форму, отличается двумя особенностями. Во-первых,
ена несет различного рода зубцы, выступы (Den. md) и волоски. Из них
отметим длинные волоски, направленные назад (Set. md. pfi). Ео-зторых,
по Беккеру, мандибулы противополагаются не друг другу, а гипофаринксу
(Hyp), так что их рабочие края обращены более или менее вниз (рис. 111G,
Md, Hyp).
В м а к с и л л е (рис. I l l F) различается очень маленький, почти руди-
ментарный стипее (Stp), ее галеа и лациния срастаются в большую усажен-
ную волосками лопасть (Gal -\-Lac); максиллярный щупик (Р. тх) также
хорошо развит. Н и ж н я я г у б а невелика; ее ментум углом выступает
вперед и зазубрен (рис. I l l F, Me). Наконец, дорсальная поверхность
г и п о ф а р и н к с а (рис. I l l G,Hyp) также усажена шипами, обращен-
ными навстречу шипам мандибулы.
Весь описанный ротовой аппарат работает следующим образом. Основ-




Рис. Ш . Ротовой аппарат личинки Anopheles, по Беккеру. А — передняя часть головы
с вентральной стороны, веера развернуты, правая максилла удалена; В — то же, веера
сложены, обе максиллы удалены, виден теиториум; С — вооружение верхней губы,
вид «снизу», левый веер и левые эпифарингеальные шипы удалены; D—то же, вид изнутри;
Е — левая мандибула, вид с медио-дорсальной стороны; F — максилла с дорсальной
стороны; G — веер, мандибула, нижняя губа и гипо^аринкс, вид слева; Н — направле-
ния токов воды, вызываемых работой ротового аппарата в поверхностной пленке (сплош-
ные стрелки) и под нею (прерывистые стрелки).
Ant—антенна, Antt — антеннальный выступ, С/у — клипеус, Cond.md — мыщелок мандибулы.Pond. Oal4-Z.dc— то же. сросшихся галеа и лацинии, Cond. р. тх—то же, максиллярного щупика, Den. md
«••^ уСцы мандибулы, Flab — веер, Fr — лоб, Gal +- Lac — сросшиеся галеа и лациния, Gal +
Lac. Set — щетинки сросшихся галеа и лацинии, т. abd. Md, Mx — отводящая мышца манди-
булы и максиллы, т. add. Md — приводящая мышца мандибулы, т. dil. ph—мышца, расширя-
ющая глОтву, "1. hyp — мышца гипофаринкса, Proc. md — отросток мандибулы, Proc. md. у —




 — пигментные пятна на местах при-
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воды: правый и левый. Вода, благодаря взмаху, главным образом, вееров,
устремляется к ротовому отверстию, но не входит в это последнее, а повора-
чивает сначала наружу вдоль челюстей, затем вперед и снова назад к рото-
вому отверстию (рис. 111 Н). Таким образом, одна и та же порция воды по-
вторно перегоняется через ротовой аппарат личинки. С|р<гдина круговорота
находится там, где лежат антенны и максиллярные щупики. Челюсти частью
отфильтровывают пищевые частицы, частью захватывают их. Пища протал-
кивается в глотку, в чем существенную роль играют вышеупомянутые
направленные назад волоски мандибул. Вызывая круговорот воды, ротовой
аппарат личинки сначала извлекает пищу из данной части водной поверх-
ности, затем из другой
и т. д. Неподходящие
частицы могут отбрасы-
ваться движением челю-





крупных, так и мелких
минует челюсти или




рат личинки в известной




ся несовершенным. Быть может
от этого и зависит то, что «личин-
ка тратит так много времени на
обработку одной порции водной
поверхности» (Беккер, 1938).
По. Шипициной (1941, 1943) взрос-
лая личинка Anopheles делает ве-
ерами около 200 взмахов в ми-
нуту, токи, вызываемые ими под по-
верхностной пленкой воды, охваты-
вают площадь около 8 см2. Соответ-
ствующая площадь для. личинки I
возраста равняется 20мм2(рис. 112Л).
Так как облавливание указанной пло-
щади взрослой личинкой — процесс,
который Беклемишев (1944) характе-
ризует как «обметание поверхности
воды снизу» (рис. 112 В) — занимает
всего около 4 мин., то она вынуждена
постоянно передвигаться с места на
крепления мышц дужки (1), продольного склерита
верхней губы (2) и мышцы расширителя глотки (3),
12 Set — двенадцать медиальных щетинок, Set.
ant — антеннальная щетинка, Set. md —мандибу-
лярные щетинки, Set.md. й — дорсальные манди-
булярные щетинки, Set. md. ph — мандибулярные
щетинки, обращенные в глотку, Scl. arc— дуго-
вой сочленовный склерит верхней губы, Set. I — то
Рис. 112 А, В, С. А — схема приносящих
токов при фильтрации воды личинкой
Anopheles IV возраста (слева) и I возраста
(справа), вид сверху, обе личинки в
одном масштабе; В — т о же, вид сбоку—
по Шипицинойк С — голова личинки
Chaoborus (Culicidae)—по Мончадскому.
Обозначения см. рис. 8, стр. 22.
же, продольный, Scl.tr — то же, поперечный,
Spi. epph — шипы эпифаринкса, Tndj —сухожилие непарного ретракторв, Tnd^ — т о же, парного,
Tnd. add — сухожилие приводящей мышцы. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
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место и в связи с этим в течение часа облавливает 108 см2. Как указывает
Шйпицина, фильтрация занимает от 30 почти до 100% всего времени ли-
чинки Anopheles за исключением времени линек. В результате фильтра-
ции личинка заглатывает частицы органического детрита, бактерии,
различных простейших, коловороток и планктонные водоросли. Личинка
одинаково захватывает объекты как взвешенные в воде, так и плавающие
на поверхности. На этом и основан способ уничтожения личинок путем
опыления водоемов порошком парижской зелени. Однако Шйпицина
(1941) указывает, что, если поверхность воды слишком густо покрыта
плавающими частицами, то фильтрация может приостановиться, что,
в свою очередь, уменьшает эффективность опыливания. Кроме фильтрации
личинка Anopheles может захватывать и разжевывать более или менее
крупную добычу мандибулами и гипофаринксом, а также обскабливать
водяные растения.
Подсемейство Chaoborinae, куда принадлежит обыкновенная коретра,
отличается от Anopheles и других Culicinae тем, что его личинки ведут хищ-
ный образ жизни. В связи с этим, их ротовой аппарат, принадлежащий не-
сомненно к тому же типу, что и таковой личинки Anopheles, обнаруживает
тем не менее свои особенности. По данным Мончадского (1940), важнейшей
из них является функциональное включение антенн в ротовой аппарат.
Антенна, например личинки Cryophtla, довольно длинна и несет на конце
три длинных изогнутых щетинки. В покое антенны загнуты на вентральную
сторону головы концами назад (рис. 112 D, Ant) и прикрывают сложенные
щетинки верхней губы (Set), которых бывает по 10—12 штук с каждой сто-
роны. В активном положении антенны обращены концами вперед, а верхне-
губные щетинки развернуты веерообразно, образуя угол около 270° (рис.
112 Е). Благодаря способности совершать таким образом широкие взмахи,
антенны и верхнегубные щетинки образуют весьма эффективный аппарат для
захвата добычи. Существенно отметить, во-первых, что основания антенн и
верхнегубных щетинок соединены друг с другом посредством специального
внутреннего склерита, чем автоматически достигается полная одновремен-
ность взмахов тех и других. Во-вторых, конец мышц, вызывающих это дви-
жение, перемещен из верхней губы, которая сама по себе развита слабо,
в антенны. Захваченная добыча удерживается и проталкивается в ротовое
отверстие посредством эпифаринкса, который обильно вооружен множе-
ством шипов различных форм и величины (рис. 112 F). Для этой же функции
служат и мощно развитые мандибулы, снабженные крупными и мелкими
зубцами, шипами и пучком длинных щетинок, способных раскрываться
веерообразно (рис. 112 О). Концы мандибул, согласно Мончадскому, не
соприкасаются друг с другом и поэтому какого-либо пережевывания до-
бычи не происходит. Она лишь иногда сминается, а также ее покровы могут
повреждаться при проталкивании, что облегчает ее переваривание в кишеч-
нике. Максилла имеет вид тонкой пластинки с коротким щупиком (рис. 112
D, Мх, Р. тх), нижняя губа укорочена, но зазубрена на краю. Обе напоми-
нают то, что мы видели у Anopheles. Сходное строение имеет аппарат Chao-
borus (Corethra). Хватательная антенна несет пять щетинок, верхняя губа
смещена вентрально и вооружена подвижными щетинками, позади нее рас-
положены секировидные щетинки, мандибулы сильны и снабжены раскры-
вающимся веером щетинок (рис. 112 С), максиллы и нижняя губа редуци-
рованы.
Таким образом у личинок Culicidae ортоптероидный ротовой аппарат, не
утрачивая ни одного из своих основных компонентов, подвергся тем не менее
сильным модификациям. Из них важнейшей и наиболее распространенной
является развитие на верхней губе сильного щотинкового вооружения, ко-
торое превращается в гребной аппарат у детритофагов Culicinae и в хвата-
тельный у хищных Chaoborinae. В качестве второй модификации можно
указать на развитие шипов и щетинок не только на верхней губе, но также
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на мандибулах, на эпифаринксе и частью на максиллах. Если у других на-
секомых волоскам и щетинкам большей частью нельзя приписать определен-
ной функции, то здесь они становятся обособленными и функционально
важнейшими, компонентами ротового аппарата.
Третьей модификацией является превращение антенны в хватательный
придаток у Chaoborinae. Ротовой аппарат, таким образом, как бы переме-
щается на один сегмент вперед, а если учитывать и исчезнувший сегмент
вторых антенн, то на два сегмента. Быть может, допустимо сопоставить с этим
деградацию максилл и нижней губы. Пищеприемная функция как бы начи-
нает переходить из лабиального и максиллярного сегмента во впереди ле-
жащие, что напоминает личинку водолюба (стр. 69, 70).
А
Pen.ov
Рис. 112 D—H, Ротовые органы личинок длинноусых двукрылых. D — голова личинки
Cryophila lapponica со сложенными антеннами и верхнегубными щетинками, вид снизу,
Е — то же с развернутыми, вид сверху, F — то же, вооружение на конце эпифаринкса,
О—то же, мандибула со сложенными щетинками, вид изнутри, Н —голова личинки
москита Phlebotomus papatasii, вид сбоку. D—G—по Мончадскому, Н—по Перфильеву.
Qen. ov — яйцевой зуб, For. осе — затылочное отверстие. Ft Cly — фронто-клинеус, Set — верхнегубные
щетинки. Прочие обозначения как на рис. 8. стр. 22.
Наконец^ интересно указание Мончадского (1945), что в подсемействе
Chaoborinae затылочное отверстие снизу незамкнуто, а прилегающие к нему
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склериты подвижны. Это делает возможным его растяжение и проглатывание
целиком крупной добычи такого же диаметра как сама личинка. Наоборот,
у личинок подсемейства Culicinae затылочное отверстие узко, замкнуто со
всех сторон, прилегающие к нему склериты неподвижны и оно не может
растягиваться. В связи с этим они предварительно разминают крупную
пищу челюстями (ср. стр. 150, 480).
Не все личинки Nematocera обладают столь уклоняющимися ротовыми
аппаратами. То, что мы видели выше в семействе Culicidae,несомненно свя-
зано с водным образом'жизни личинок. Гребные и хватательные придатки
Anopheles и Cryophila могут функционировать только в воде. Между тем
у личинки MQCKHTa, обитающей в норах грызунов, расщелинах почвы и
тому подобных сухопутных биотопах, ротовой аппарат, по Перфильеву
(1948), является грызущим (рис. 112 Н).
§ 2 . СЛЕПНИ
Действие челюстного аппарата личинки слепней (Tabanidae) изучено
Олсуфьевым (1936). Голова личинки слепня сильно склеротизирована осо-
бенно в своей дорсальной части и,, наподобие многих других личинок дву-
крылых (ср. стр. 36) втянута в переднегрудь, образующую вокруг нее во-
ротникообразную складку (рис. 112J, 7). Разнообразные движения головы
обеспечиваются тремя функционально различными категориями мышц.
Многочисленные ретракторы, которые втягивают голову в туловище, при-
крепляются передними концами к голове и задними к кожным покровам.
Они разделяются на пять групп (рис. 112 J, т. relt т. ге.2, т. ге3, т. ге4,
т. ге
ь
), которые различаются друг от друга по местам прикрепления как
к коже, так и к голове. Наоборот, протракторы, которые делятся на три
группы (т. prolt т. рго2> т. ртог), прикреплены передними концами к по-
кровам, а задними к голове, выдвигают эту последнюю из туловища. Нако-
нец, две группы ротаторов (m. rot) придают голове вращательное движение
вокруг продольной оси. В этом последнем принимают участие и некоторые
из ретракторов. В результате действия описанной мускулатуры личинка
может «высовывать свою голову из тела примерно на 7з е е длины и вращать
ее по продольной оси приблизительно на 90° в каждую сторону», т. е.
голова может описывать дугу приблизительно в 180°.
Челюстной аппарат личинки слепня состоит из верхней губы, сильно
склеротйзированных вентрально загнутых мандибул, тонких клювовидных
ма^силл и раздвоенной нижней губы (рис. 112 К, Lbr, Md, Mx, Lb). Напо-
мним, что вопрос о гомологии мандибул у личинок высших двукрылых не
решен окончательно, но в дальнейшем сохраним только что приведенную
номенклатуру Олсуфьева (ср. рис, 28 G). Как мандибулы, так и максиллы
присоединены к массивному базальному склериту (рис. 112 N, Bas), который
подвижно сочленен посредством мыщелков с выступом (Ргос) длинного
склерита, обозначаемого Олсуфьевым как тенториум (Tnt). В головной
капсуле расположено две группы очень сильных мышц, которые заполняют
значительную ее часть. От вентральной группы (рис. 112 М, т. pro. Gnt)
к максилле идет длинное сухожилие (Tnd. pro). При сокращении мышц этой
группы сухожилие тянет максиллу, а так как последняя неподвижно сра-
щена с базальным склеритом (Bas ) , то последний вращается на своих мыще л-
ках вокруг отростка (Ргос). Но так как мандибула также сращена с базаль-
ным склеритом, то она и переходит из положения, показанного на рис. 112 К,
в положение, показанное на рис. 112 L, т. е. описывает дугу около 180°
в дорсовентральной плоскости, а ее острый конец, а также и конец максиллы,
в связи с сильным развитием вышеописанной мускулатуры, может при таком
выдвигании из тела производить значительную механическую работу, в об-
щем надавливая на субстрат вниз и назад. Таким образом мышцы, приводя-
щие в движение мандибулу и максиллу, являются протракторами.
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Их антагонистами служит группа ретракторов (рис. 112 М, т. re. Gnl )
r
сухожилие которых прикреплено К верхнему концу рычага (рис. 112 М
BflSj), сидящего на базальном склерите. При сокращении этих мышц ман-




Рис. 112 J—К. Ротовой аппарат личинки слепня Tabanus autummlis, по Олсуфьеву
(частично изменено). J — мускулатура головы, вид сбоку, К — передняя часть головы
с втянутыми челюстями, L—то же, с выдвинутыми, М — мускулатура челюстей, N —
челюсти, вид сбоку.
Bas — базальный склерит, с которым соединены мандибулы и максиллы, Bast — его рычаг, m. cerv —
шейные мышцы, т . proi, т. ргоц, т. pros — протракторы головы, т. pro. Gnt — протрактор челюстей(protractor gnathalis), m. relt т. re a , т. re3, m. re4, m. re6 — ретракторы головы, m. re. Gnt — ретракторы
челюстей, Ос — глаз. Proc — выступ тенториума, Set — щетинки, Tnd. mx — сухожилие максиллярной
мышцы, Tnd. pro — сухожилие протракторов челюстей, Tnd. re—то же, ретракторов. 1 — переднегрудь,
2 —<• среднегрудь, 3 — заднегрудь. Прочие обозначения см. рис. 8, стр. 22.
ным описанному выше и переходят из выдвинутого положения (112 L)
во втянутое (112 К). ^ ^
Таким образом, к движениям всей головы присоединяются
1 |Ьжения
челюстного аппарата. Личинки слепней живут «в прибрежных частях водое-
мов или во влажной почве» и питаются мелкими беспозвоночными как черви,
мелкие моллюски, личинки насекомых и т. п. При нападении на добычу
«личинка резким движением выбрасывает челюсти вперед и вниз; последние
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описывают полукруг и вонзаются в тело жертвы». Сила подобного удара
такова, что крупная личинка, например Tabanus bovinus может причинить
человеку болевое ощущение. Группа щетинок (рис. 112 N, Set) при выдви-
гании челюстей также поворачивается и зацепляется за тело жертвы, удер-
живая ее наподобие якоря.
Следует также отметить, что личинки слепней имеют также хорошо раз-
витые слюнные железы (рис. 406 D, QI, sat), а кроме того Олсуфьев описы-
вает у них и сильно развитой слюнной насос.
Адаптивные изменения в ротовом аппарате личинок комаров совершенно
своеобразны. Следует отметить одну особенность, которая, повидимому,
характерна для отряда двукрылых. Она заключается в том, что один из
компонентов ротового аппарата, не играющий большой роли в ортоптероид-
ном рте, получает иногда у двукрылых необычайное развитие. Таковы
лабиальные щупики в мускоидном и глоссиноидном хоботке и верхняя
губа у личинок комаров.
Глава XVI
ОБЩЕЕ СТРОЕНИЕ ГРУДИ
Если на голове насекомых сосредоточены органы приема пищи и главные
органы чувств, то грудь является локомоторным отделом. Ноги и крылья
насекомых находятся на груди. Встречаются, правда, органы движения
и в других местах, как например, брюшные ноги гусениц, ротовые придатки
личинок высших мух и др. Но все эти случай сравнительно немногочисленны
и не типичны для класса насекомых в целом.
Грудные конечности — ноги сохраняют в наибольшей полноте прими-
тивный тип конечности. Челюсти даже ортоптероидного рта утратили свою
исконную функцию, и поэтому их строение далеко уклонилось от исходного
СОСТОЯНИЯ. Характер сегментации в груди также иной, чем в голове. Слияние
головных сегментов друг с другом чрезвычайно полное; следы границ кон-
статируются с трудом и далеко не для всех сегментов. В груди, наоборот,
сегменты резко отделены один от другого. Развитие ходильных ног мало
осложняет строение грудных сегментов и не сказывается на ясности расчле-
нения груди. Последнее у примитивных бескрылых форм близко напоми-
нает расчленение брюшка. Но с развитием крыльев структура крылоносных
сегментов подвергается глубоким изменениям. Сегменты подразделяются
на части, которые столь резко обособлены, что некоторые авторы
насчитывали вдвое большее число грудных сегментов, чем это общепри-
нято. Самое возникновение подобной точки зрения, хотя бы и непра-
вильной, указывает на глубину модификации грудных сегментов. Грудные
придатки вообще длинны и совершают сильные и быстрые движения по
1)бширным траекториям. Мускулатура их весьма сложна и может дости-
гать большой мощности. Вся полость груди, особенно у хорошо летающих
форм, заполнена массой мышц, тогда как другие органы — кишечник,
сердце, нервная система — занимают в груди сравнительно мало места.
С другой стороны, грудные склериты дают этой мускулатуре опору, вслед-
ствие чего их строение подвергается усложнениям, заходящим иногда
чрезвычайно далеко. Максимально сложную форму сегмента членистоно-
гих вообще мы встречаем именно в груди насекомых.
§ 1. ШЕЙНЫЙ ОТДЕЛ
Прежде чем переходить к строению самой груди,-, нужно остановиться
на небольшом отделе, который соединяет голову с грудью и носит название
шеи (cervix). Шея представляет собою перепончатое образование, округлое
в поперечнике, иногда имеющее приблизительно цилиндрическую форму.
Диаметр ее значительно меньше, чем диаметр головы или, тем более, груди.
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Длина шеи не бывает значительной, что связано с малой подвижностью
головы у насекомых. Даже у богомолов, имеющих довольно подвижную
голову, шея коротка. Скелет шеи состоит, в простейшей форме, из правого и
левого горизонтальных шейных, или цёрвикальных, склеритов (cervicalia —
рис. 113, Cerv). Передний конец шейного склерита сочленен со специальным
мыщелком на краю затылочного отверстия. Около этого сочленения и проис-
ходит качание головы. Задний конец склерита у панорпы (рис. 142 A, Cerv,)
неподвижно срастается с плейритом^Р^/переднегруди. Но в большинстве
случаев он сочленен подвижно с мыщелком переднегруди (рис. 113 А,
В, EpSx). Прямокрылые имеют по два шейных склерита с каждой стороны,
которые лежат один позади другого (рис. 113 A, Cerv1} Cerv2). У бабочек,
кроме латеральных, есть вентральные склериты (рис. 113 В, Cerv-6). Мышцы
склеритов начинаются частью от головы (рис. 113 С, т7), частью от груди(т6). При их сокращении угол, который образован склеритами данной




Рис. 113. Шейные склериты. А — Periplaneta сбоку; В — РарЩо сбоку;
С — шейная мускулатура Dissosteira, вид изнутри.
Cerv — шейный (цервикальный) склерит, Cervlt Cerv^ — первый и второй шейные скле-
риты, Cerv3 — брюшной шейный склерит, Bps^—эпистерна переднегруди, m r 7 —
мышцы, Nt — нотум (тергит) переднегруди, Ос — глаз, Осе — затылок, Strn1 — стернит
переднегруди, Tnt—тенториум. Мембраны обозначены точками.
форму шейное сочленение приобретает у перепончатокрылых (стр. 157).
У гипогнатических Hemlptera шейные склериты подвергаются редукции.
Морфологическая природа шейных склеритов и шеи недостаточно ясна,
Возможно, граница между лабиальным и первым грудным сегментами
лежит в области шеи, и потому их примыкающие друг к другу части
являются перепончатыми. Однако это мнение нельзя считать доказанным.
§ 2. СЕГМЕНТАРНЫЙ СОСТАВ ГРУДИ
Грудь насекомых состоит обычно из трех сегментов: переднегруди
(prothorax), среднегруди (mesothorax) и заднегруди (metathorax).. Каждый
из них несет одну пару ног, тогда как крылья могут присутствовать только
на двух задних сегментах. Однако у большинства п е р е п о н ч а т о к р ы -
л ы х состав груди иной. Пилильщики и рогохвосты не отступают от общей
схемы; их брюшко соединено с грудью всей своей шириной (рис. 115 А,
Abd I), почему их и обозначают как сидячебрюхих перепончатокрылых
(Symphyta s. Sessiliventres). Между тем, у прочих, или стебельчатобрюхих,
перепончатокрылых (Apocrita s. Petiolata) грудь отделена от брюшка более
или менее заметным сужением, иногда принимающим форму стебелька.
Последний образуется между первым и вторым сегментами брюшка, тогда
как самый первый сегмент сливается с грудью в одно целое (рис. 115 В, С).
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Описанные соотношения особенно наглядно доказываются историей раз-
вития. У личинки шмеля три грудных сегмента мало отличаются от брюш-
ных (рис. 114 Л). При окуклении (В) между первым и вторым сегментами
брюшка образуется перетяжка, из которой и образуется стебелек (С, D).
Первый брюшной сегмент, вошедший в состав груди Hymenoptera, носит
название propodeum. Стебелек имеет большое функциональное значение.
Сочленение стебелька приобретает большую подвижность, конструктивную
основу которой мы рассмотрим ниже (стр. 316). А так как на конце брюшка
может находиться, например, жало, то подвижность стебелькового сочле-




Рис. 114. Формирование груди шмеля при метаморфозе, по Пак-
карду. А — личинка; В — предкуколка; С, D — куколка.
Abdl— первый абдоминальный сегмент, Ant — антенна, Ceph — голова,
Lig — язычок, Мх — максилла, Ос — глаз, Ovps — жало, т. е. яйцеклад(ovipositor), PI — плейрит, Sct2, Sc<!2 — скутум и скутеллум среднегруди
соотв., Tfti, Tft8 — передне- и заднегрудь соотв., Trg — тергит, SirnV —
пятый абдоминальный стернит, Pi , Рз — передняя и средняя ноги.
С другой стороны, у перепончатокрылых часть переднегрудного сегмента
вычленяется из груди и до некоторой степени функционально объединяется
столовой. Сущность изменения состоит в следующем (рис. 116). Сочле-
новные промежутки, которые отделяют плейриты (боковые склериты — Р1
г
)
переднегруди от ее тергита (спинного склерита — N
x
) и от среднегруди, раз-
растаются в обширную мембрану. На этой последней подвешена вся ниж-
няя часть переднегруди, т. е. плейриты и стернит (брюшной склерит —
Strn), вместе с ногами и с шейными склеритами (Cerv), которые прирастают
к плейритам. Сочленение отделившейся части переднегруди с остальным
грудным комплексом осуществляется лишь при помощи специального от-
ростка на ее боковом склерите. Голова и передние ноги получают значи-
тельную свободу движения по отношению к остальному телу, что, очевидно,
важно для строительных работ перепончатокрылых.
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§ 3. СОЧЛЕНЕНИЕ ГРУДНЫХ СЕГМЕНТОВ И ПРИНЦИП ВТОРИЧНОЙ
СЕГМЕНТАЦИИ
Сочленения грудных сегментов, в отличие от головных, сохраняют из-
вестную степень подвижности. Поэтому нам нужно остановиться на уст-
ройстве туловищных сочленений вообще.
Предполагается, что у гипотетических форм членистоногих сегменты были
разделены неглубокими кольцевыми складками, к которым прикреплялись
продольные мышцы туловища
(рис. 117Л)в виде четырех лент.Сги-
бание туловища, например,вправо,
обусловлено было сокращением
обеих правых мышц; при вентраль-
ном сгибании сокращались обе
брюшные ленты и т. д. Благодаря
мягкости стенки тела самые сег-
менты также могли сокращаться
или растягиваться. Склеротиза-
ция, наступающая у членистоно-
гих, вносит коренное изменение.
Сегменты теряют сократимость, и
подвижность ограничивается узки-
ми зонами. Однако же истинные
межсегментные сочленения стано-
вятся главными местами прикре-
пления продольных мышц и в связи
Рис. 115. Грудь перепончатокрылых. А —
пилильщика Schizocems; В — наездника
Rhyssa; С — медоносной пчелы. Вертикаль-
ные штрихи — склериты передне- и задне-
груди, черное — первый абдоминальный
сегмент (propodeum), точки — мембраны.
С — по Иммсу.
Abdl, Abd 11 — первый и второй абдоминальные
сегменты. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
Рис. 116. Шея и переднегрудь
пилильщика Tenthredo, вид сни-
зу. Мембраны пунктированы,
левая нога удалена.
Art. pi — плейральное сочленение
коксы. Прочие обозначения см. рис.
125, стр. 166.
с этим подвергаются особенно значительной склеротизации. Вследствие этого
фактические сочленения образуются не на границах сегментов, а в других
местах, что приводит к возникновению в т о р и ч н о й с е г м е н т а ц и и .
Межсегментные складки, к которым прикреплены мышцы, углубляются
(рис. 117 В, С), склеротизируются и превращаются в прочные пластинки,
стоящие поперек тела и служащие для прикрепления мышц. Они носят
название ф р а г м (phragmae), если находятся на спинной стороне (рис. 117
D, Е, Phr) и с п и н а л ь н ы х с к л а д о к (spinae),^если расположены
на брюшной стороне (рис. 125 В, Splt Sp2). Снодграсс предлагает называть,-
а н т е к о с т а м и (antecostae) склеротизированные спинные складки, ко-
торые еще не развились в большие фрагмы. Это название не совсем удачно,
так как термином costa издавна обозначается передний край крыла, а тер-
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isgm isgm
минологическая созвучность двух совершенно различных образований,,
конечно, нежелательна. Хотя название antecosta и начинает прививаться
в иностранной литературе, мы в дальнейшем ограничимся термином
фрагма, помня, что степень развития этого образования может быть
весьма различной. Поскольку, таким образом, сочленовные промежутки
превратились в опорные элементы и утратили подвижность, последняя
должна осуществляться где-то в
других местах. Таковыми являются
узкие, перепончатые зоны, распо-
ложенные в различных участках
сегментов. В простейшем случае
такая вторичная сочленовная мем-
брана опоясывает заднюю часть
сегмента (рис. 117 В). Она отре-
зает, следовательно, от сегмента
его задний край, который благо-
даря неподвижности фрагмалыюго
и спинального швов составляет
фактически одно целое со следую-
щим сегментом, но подвижно со-
членен с остальной частью своего
собственного сегмента. Вторичная
сочленовная мембрана очень часто
не остается обнаженной, но впячи-
вается внутрь (рис. 117 С), так что
задний край вторичного сегмента
телескопически надвигается на пе-
редний край следующего. Так
обстоит дело в брюшных сегментах
и в тергальной части грудных. В
грудных стернитах, наоборот, пе-
редний (рис. 125 В) край сегмента
надвигается на задний край пре-
дыдущего. Таким образом, мягкие
уязвимые участки покровов спря-
таны под прочным хитиновым пан-
цырем без ущерба для подвиж-
ности. Вторичные сочлецовные мем-
браны могут возникать и в передней
части сегмента. Если на одном сег-
менте сочленовная мембрана про-
ходит через заднюю его часть, а на
следующем сегменте она располо-
жена в передней части, то возни-
кает узкий поясок, состоящий из
отрезков двух соседних сегментов
и заключающий в себе или фрагму,
или спинальную складку (рис. 117
Е, pN2> pN3).
Таким образом, благодаря скле-
ротизации истинных сочленовных
промежутков и появлению вторич-
ных сочленовных мембран, туло-
вищные сегменты насекомых не
АЬЛ
Рис. 117. Схема вторичной сегментации ту-
ловища насекомых. Мембраны пунктиро-
ваны. А — исходное состояние, покровы не
склеротизированы; В — склеротизация по-
кровов; С—телескопирование сегментов;
D — образование фрагм"; Е — усиление
фрагм и мышц в крылоносных сегментах.
Abd — абдоминальный сегмент, isgm — межсег-
ментный промежуток, т. I — продольная мышца,
т. I. d — продольная спинная мышца, т. I. i —
продольная вентральная мышца, PNa, pNg— поет-




рагмы передняя, средняя и задняя соотв.,
Sgm. prim — первичный сегмент, Sgm- sec — вто-
ричный сегмент, S. phr — фрагмальный шов, Sim —
стернит, Trg — тергит, Trglt Trg^, Trg, — тергиты
соотс. передне-, средне- И заднегруди.
вполне отвечают сегментам аннелид
и являются по существу комплексными образованиями, составленными
каждое из частей двух соседних сегментов. Сегментация тела насекомых,
следовательно, является вторичной.
§ 4. ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПЛЕЙРИТА (СУБКОКСАЛЬНАЯ ТЕОРИЯ)
И СТРОЕНИЕ НОГИ
Грудной сегмент состоит из четырех главных склеритов (рис. 118, 126):
спинного, или т е р г и т a (tergum — Tfg), часто обозначаемого как н о-
т у м (notum—TV), брюшного, или с т е р н и т а (sternum—Strri) и двух
боковых, или п л е й р и т о в (pleuron—PI). Между тергитом и плейритом
причленены крылья, когда они есть; между плейритом и стернитом — ноги.
По сравнению с головными сегментами, присутствие плейритов является
существенным отличием.
Схр
Рис. 118. Схема, иллюстрирующая субкоксальную теорию. Ориг. А — половина сегмента
гипотетической аннелиды с локомоторным выступом типа параподии; В — примитивное
членистоногое, покровы состоят из мембран (пунктированы) и склеритов; имеются тер-
гит (Trg), стернит (Strn) и конечность, состоящая из коксоподита (Схр) и телоподита
и имеющая два сочленения — туловищное с вертикальной осью вращения (1) и ко-
ксальное (2) с горизонтальной; С — телоподит подразделен на основную (Tr-Fem)
и концевую (Tib-Tar) части благодаря образованию коленного сочленения (3) с
горизонтальной осью вращения, намечается подразделение коксоподита (пунктир);
D — благодаря появлению субкоксального сочленения (4) коксоподит разделился на
коксу (Сх) и плейрит (Р1), который вследствие исчезновения туловищного сочлене-
ния (/) утратил подвижность и вошел в состав стенки тела; появились паранотум
(par. N), лапка (Таг) и претарзус (pr Tar); E — стадия высшего насекомого, пара-
нотум превратился в крыло, плейрит получил типичное строение.
Происхождение плейрита рассматривается в так называемой субко-
ксальной теории. Существо последней заключается в том, что часть прими-
тивной ноги вычленяется из состава этой последней и входит в состав
стенки тела, превращаясь в плейрит.
Мы видели (стр. 44), что конечности членистоногих выводятся из пара-
подий полихет, отличаясь от последних большой длиной, склеротизацией
и подразделением на два сочлененных отдела, коксоподит и телоподит
(рис. 118 В., Схр, Tip). В таком примитивном состоянии плейрит от-
сутствует, и коксоподит причленен непосредственно к тергиту и стерниту
своими спинным и брюшным краями, образуя т у л о в и щ н о е со-
ч л е н е н и е (рис. 118 В, 7). Некоторыми, впрочем,, принимается, что он
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причленен только к тергиту, тогда как брюшное сочленение отсутствует.
Сочленение коксо- и телоподита (рис. 1186,2) принадлежит к трем основным
сочленениям ноги насекомого и становится затем коксо-трохантеральным,
илисубтрохантеральным, или п о д в е р т л у ж н ы м с о ч л е н е н и е м . Как
мы видели, в туловищном сочленении конечность двигается, главным обра-
зом, взад и вперед, в сочленении коксо- и телоподита вверх и вниз (стр. 46).
Таким образом, благодаря наличию двух взаимно перпендикулярных пло-
скостей движения конец ноги может занять любую точку на той поверхности,
которая ограничена длиной конечности и размахом ее движений. Но конец
телоподита не может быть приближен к телу. Следующее конструктивное усо-
вершенствование заключается в появлении третьего основного сочленения
ноги т и б и о - ф е м о р а л ь н о г о , или к о л е н н о г о с о ч л е н е н и я ,
(рис. 118 С, 3). Оно разделяет телоподит на два отдела приблизительно
одинаковой длины. Проксимальный отдел, или trochantero-femur, соответ-
ствует бедру, еще не отделенному от вертлуга; дистальный, или tibio-tarsus,
соответствует голени и ланке, также еще не разделенным. Коленное сочле-
нение имеет горизонтальную ось вращения, и tibio-tarsus качается около нее
Strn
119. Схема трех стадий эволюции плейрита.
Ala — крыло, Anpl — амаплейрит, ParN — паранотальная лопасть, pN — постнотум, Set —• скутум,
Sett — скутеллум, Sex — субкокса, S. phr — фрагмальный шов, S. pi — плёйральный шов, Stg — ды-
хальце, Sipl — стерно-плейрит, Strn — стернит, Trg — тергит, Тгп — трохантин, Trn. pi — трохан-
тинная пластинка. Объяснение в тексте, стр. 163.
вверх и вниз. Характерной особенностью коленного сочленения является
ограниченность его движений. Колено межет распрямляться, но не может
перегнуться в обратную сторону, благодаря наличию специального приспосо-
бления в суставе (рис. 121). Тибио-тарзальный отдел при разгибании оказы-
вается на одной линии с бедром, но не идет дальше. С другой стороны, при
сгибании колена тибио-тарзальный отдел соприкасается с бедром, и конец
ноги приближается к ее основанию. Нога с тремя суставами является не
только совершенным ходильным органом, но, кроме того, может приспо-
собляться к другим функциям.
Самая сложная перестройка происходит, однако, в коксоподите. Она
сводится к двум отдельным процессам. Один из них заключается в попереч-
ном подразделении коксоподита на два членика — проксимальную субкоксу
(subcoxa) и дистальную коксу (соха). Между ними образуется подвижное
с у б к о к с а л ь н о е сочленение, которое, подобно предыдущим, имеет
два мыщелка,-лежащих один напротив другого и ограничивающих качание
одной плоскостью (рис. \\8D,4), С у б к о к с а л ь н ы е м ы щ е л к и
располагаются один над другим. Поэтому ось вращения сустава верти-
кальна. Конечность двигается около нее вперед и назад, как в самом при-
митивном соединении параподии с телом. Поэтому субкоксальное сочлене-
ние на первый взгляд представляется функционально излишним. Однако
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Рис. 120. A — плейральная область
Eosentomon; В—то же Lepisma.
Обозначения см. рис. 119.
едебый втерой прецеес, происходящий в кекеоподите, делает его цоявление'
необходимым. Процесс-этот состоит в том, что субкокса утрачивает конусо-
видную форму, растягивается, уплощается и, что самое главное, утрачивает
подвижность, прирастая к боковой стенке тела. Она, таким образом, пере-
стает быть компонентом ноги и входит в состав сегмента в виде его боковой
пластинки, т. е. плейрита. Совершенно ясно, что если бы не возникло субко-
ксальное сочленение,.то после срастания основания коксоподита с телом,
конечность утратила бы возможность двигаться около вертикальной оси,
поэтому дело в сущности сводится к тому, что одно сочленение заменяется
другим, работающим аналогично. Для
движения конечности этот процесс не
Trnpl д
а е т
 чего-либо принципиально нового,
но он имеет большое значение для
укрепления боковых стенок груди.что,
в свою очередь, отражается на уточне-
нии движений ноги и имеет громадное
значение для работы крыла. Нужно
отметить, что в крылоносных сегмен-
тах субкокса, превратившаяся в плей-
рит, плотно срастается нижним краем
со стернитом, но ее верхний край
образует с тергитом .вполне подвкж-
ное сочленение, важное для . по-
лета. В телоподите происходит даль-
нейшее подразделение. От основания
трохан'теро-феморального отдела отделяется маленький в е р т л у г (tro-
chanter), тогда как остальная часть образует б е д р о (femur); тибио-тарзаль-
ный отдел разделяется на собственно г о л е н ь (tibia), л а п к у (tarsus)
и п р е т а р з у с (pretarsus). Лапка, в свою очередь, разделяется на не-
сколько члеников.
У перепончатокрылых и стрекоз вместо одного вертлута имеются два,
Происхождение их, однако, различно, что видно из следующего. Внутри
вертлуга обычно находится ретрактор бедра, а в бедре отводящая и при-
водящая мышцы голени. У перепончатокрылых приводящая мышца голени
(tn.fl. tib)начинается
внутри второго верт-
луга (рис. 122 А,
Feirii), из чего ясно,
что последний отчле-
нился от бедра. На-
оборот, у стрекоз
второй вертлуг (рис.
122 В,Тг2) заключает Рис. 121. Коленное сочленение насекимых. А — монокон-
В Себе ретрактор бедра дилярное; В, С — бикондилярное.
(m. r. fern), а мышцы,
двигающие голенью
(т. е. tib, т. fl. tib), не входят в него, откуда ясно, что он является истин-
ным вертлугом.
Кокса подвергается добавочному укреплению посредством двух эндо-
скелетных складок. Одна начинается от верхнего субкоксального мыщелка
и идет косо вниз. Соответствующий шов носит название коксального (ркс. 122
D, S. сх), он является как бы продолжением плейрального шва (S.pl)
и делит почти всю боковую поверхность коксы на переднюю и заднюю части.
Другой шов (S. тег) опоясывает верхнюю часть коксы, отделяя наверху
узкий поясок от остальной части. Участок пояска, который лежит впереди
коксального шва, называется б а з и к о к с и т о м (basicoxa — ЬСх), а осталь-
ной, лежащий позади коксального шва, именуется м е р о н (meron— Мег).
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Сопи
Cond — мыщелок, т. ex. tib — отводящая мышца голени, т. ft. tib -
сгибатель голени.
Тгп
Наконец, последний отдел ноги — п р е т а р з у с соответствует.дак-
тилоподиту ракообразных и подобно последнему у Protura и многих личинок
имеет форму простого
заострённого членика
(рис. 123 А, В, Таг,
ргТ). В большинстве
случаев, он, однако,
состоит из двух когот-
ков и подушкообраз-
ных придатков между








хотя и подвижна, но
ее движения несрав-
ненно слабее, чем дви-
жения, например,бгд-
ра. Что же касается
вертлуга, то он может
обладать подвижно-
стью по отношению к









рит, а в остальной части образуется одно вертикальное и два горизонталь-
ных сочленения, которые обеспечивают важнейшие движения конеч-
ности. Реально, однако, эти
сочленения наклонны. Кроме
того, Снодграсс считает, что
субкокса, войдя в состав стенки
тела, образует три отдельных ду*
гообразных с'клерита. Из них
два —анаплейрит(рис. 119 Anpl)
и трохантинная пластинка (Тгп.
pi) —лежат над сочленением
ноги, а третий — стерноплейрит
Рис. 122. Основная часть ноги. А — наездника Megarhyssa;
В— личинки стргкозы. С — плейрит и начало ноги тер-
мита Leucoterm.es luctfugus; D — то же, веснянки Perla
abdominalis; Е — то же, личинки цикады Magicicada.
best — базикоста, 'Cond. pi — плейральный мыщелок, Cond, trn—мыще-
лок трохантина,. Fem — бедро, Fetn^ — отчленившаяся часть бедра,
т. г. fem — ретрактор бедра, S. тег— шов мерона (sutura meralis),
Tr—«ертлуг, TYi, 7>2— первый и второй вертлуги. Прочие обозначе-




(Stpl) —под ним. Сходное со-
стояние действительно наблю-
дается у некоторых Apterygota
(рис. 120,В). В дальнейшем стер-
ноплейрит сливается со стерни-
том, и первоначальный его мы-
щелок исчезает (рис. 119 В, С).
Анаплейрит и задняя часть тро-
хантинной- пластинки идут на построение плейрита, но передняя ее часть
образует отдельную узкую изогнутую пластинку т р о х а н т и н (Тгп).
Рис. 123. Строение ноги у Apterygota. Муску-
латура ноги: А — у Eosentomon germanicum;
В — у гусеницы EsUgmene acrea (кокса удалена),
Sty—: stylus.
Прочие обозначения см, рис. 125, стр. 166.
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Последний образует новый мыщелок, который заменяет исчезнувший ниж-
ний. Правда, он находится в другом месте — не внизу коксы, а впереди.
Но расстояние между новым мыщелком и сохранившимся без изменений
верхним довольно велико, так что ось субкоксального сочленения (точнее
коксо-субкоксального) достаточно длинна. Она уже имеет не вертикальное,
а наклонное положение —передний ее конец направлен косо вниз. Тро-
хантин может быть даже отчленен от плейрита и тогда лежит целиком
в сочленовной мембране (рис.122 С, Тгп). В этом случае субкоксальная ось
теряет в своей устойчивости. Трохантинный тип сочленения широко распро-
странен среди насекомых и встречается, например, у веснянок, термитов
и личинок цикад (рис. 122 С, D, Е). У высших насекомых, например у
Hymenoptera, трохантин исчезает, и нижний мыщелок c^  бкоксального со-
членения помещается на крае стернита, как в нашей первоначальной схеме.
Отношения, однако, замаскированы тем, что коксы тесно сближаются,
и разделяющая их стернальная область очень узка (рис. 116).
Субкоксальная теория представляет, несомненно, большой шаг вперед в понимании
структуры груди и в общем убедительна. В то же время она вряд ли приняла свою окон-
чательную форму. Можно отметить две трудности, с которыми она встречается. Во-
первых, переходные формы, которыми мы иллюстрировали превращение параподии
в ногу, являются гипотетическими. Правда, у паукообразных и у многих Crustacea
коксоподит не разделен еще на коксу и субкоксу. Однако реальных переходов
между разделенным и неразделенным состоянием субкоксы мы пока не знаем. С другой
стороны, Apterygota, у которых следовало бы ожидать максимальной примитивности
отношений, обнаруживают максимальную сложность. В субкоксальной области, напри-
мер Eosentomon (рис. 120 А), имеются целых четыре отдельных склерита. Допущение,
что у Apterygota произошла дезинтеграция примитивной сплошной субкоксы плохо
согласуется с общей примитивностью всей их ноги (рис. 123). Если допустить, что сплош-
ной плейрит высших насекомых есть комплексное образование, то тогда в нем, кроме тро-
хантина, должны были бы сохраняться следы других компонентов, что также не под-
тверждается фактами.
Совершенно противоположную точку зрения высказал московский автор Беккер
(1923, 1924), который считает, что не плейрит происходит из конечности, а, наоборот,
кокса и вертлуг развиваются из плейрита. Беккер указывает, что у некоторых многоно-
жек в плейральной области находится большое количество отдельных мелких склеритов;
Основываясь на изучении этих образований у нескольких видов Scolopendra, а отчасти
на данных Геймонса по эмбриональному развитию этого же рода, Беккер (1923, 1924)
приходит к следукщему заключению. Первичный наружный скелет Atelocerata (в пере-
воде неполнощупальцевые — многоножки и насекомые, объединяемые по признаку исчез-
новения вторых антенн) состоял из многих отдельных мелких склеритов. В дальнейшем
часть, этих склеритов присоединяется к тергиту и стерниту, увеличивая, таким образом,
последние за счет плейральной области. Другая же часть, обособившаяся вокруг основа-
ния первичной ноги, входит в ее состав и, путем соответствующих слияний, дает начало
коксе и вертлугу. Беккер указывает, что у сколопендры сохраняется много склеритов
в плейральной области и что ее кокса и вертлуг не замкнуты кольцевидно, но состоят из
отдельных скелетных пластинок и, следовательно, не представляют настоящих члеников
ноги. Таким образом, согласно Беккеру, плейральная область сегмента представляет
собою как бы образовательную зону, из которой возникают добавления как к другим
частям сегмента, так и к ногам. Хотя множественность плейральных склеритов и находит
себе некоторый отзвук в состоянии, наблюдаемом у Apterygota (см. выше), но всеже трудно
принять исходную концепцию Беккера, согласно которой первичной формой склеротиза-
ции членистоногих было появление отдельных мелких скелетных пластинок. Подобное
строение наружного келета, хотя бы в виде временной фазы, было бы функционально не
эффективным, и основные склериты тела являются сплошными даже у самых примитивных
ракообразных. С другой стороны,* кажется естественным появление < бширных сплошных
областей склеротизации на дорсальной и вентральной сторонах туловища, при временном
сохранении мембранозного состояния на боках, где находятся уже склеротизированные
подвижные конечности. Еще одну точку зрения высказывают Феррис и Рийс (1939),
считая неправильной общепринятую трактовку/грудного сегмента. Наиболее прими-
тивный тип груди они находят у сетчатокрылых, где, согласно их данным, стернит от-
сутствует. Принимая субкоксальную теорию, они считают, вместе с тем, стернит за ново-
образование и группы, где он хортшо развит (прямокрылые, веснянки), за специализи-
рованные в этом отношении. Та сложная эволюция, которой» стерниты, несомненно, и
подвергаются, по крайней мере у некоторых сетчатокрылых (стр. 195), представляется,
однако, несовместимой с этой точкой зрения. Кроме того, если считать, в чем нет осно-
ваний сомневаться, что конечности членистоногих происходят из параподии аннелид,
т. е. из латеральных придатков, то, очевидно, и примитивным положением конечностей
является латеральное. Атак как при латеральном положении конечностей дорсальная и
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вентральная области, а, следовательно, и развивающиеся в нихтергит и стернит должны
иметь приблизительно одинаковое протяжение, то нет оснований полагать, как это делают
Феррйс и Рийс, что отсутствие стернита является примитивным состоянием. Вдобавок
известно, что у ряда ракообразных основания правых ног отодвинуты от левых, и стер-
чальная область хорошо развита.
§ 5. СКЕЛЕТНАЯ'КОНСТРУКЦИЯ ГРУДНОГО СЕГМЕНТА
Описанная морфологическая основа грудного сегмента подвергается
большим усложнениям благодаря развитию эндоскелета и расчленению.
Чем совершеннее полет, тем сильнее эти усложнения. Здесь наблюдается
громадное разнообразие, и существует довольно сложная терминология,
ведущая начало от чисто описательных терминов систематики. Мы остано-
вимся лишь на главнейших и лучше изученных формах конструкции груди.
Примитивное змеевидное движение червей, основанное на сокращении всей
туловищной мускулатуры, не требует развитого наружного скелета. При
переходе к движению посредством придатков туловищная мускулатура
в целом утрачивает значение. На первый план выступает работа отдельных
групп мышц, двигающих придатками, построенными по типу рычага,- либо
простого (крыло), либо многоколенчатого (нога). Пока движения несовер-
шенны и слабы, мускулатура придатков имеет достаточную опору даже
в слабо склеротизированных покровах. Но чем сильнее и совершеннее
движение, тем прочнее должны быть прикрепительные поверхности дви-
жущих мышц. Укрепление этих поверхностей может идти двумя путями.
Один состоит в утолщении склеритов, другой в образовании на них опор-
ных складок. Первый путь имеет место особенно у Coleoptera и Hymenoptera.
Но, оставаясь единственным, он привел бы к сильному увеличению веса
скелета, что является неблагоприятным моментом. Преобладающим путем
является возникновение опорной складки. •
Принцип последней состоит в том, что стенка ABCD (рис. 124), впячивается и обра-
зует более или менее глубокую складку EFGH, которая принимает также форму стенки,
расположенной перпендикулярно к первоначальной стенке ABCD, спаянной с нею
на всем протяжении шва ЕН. Допустим теперь, что эта система покоится на
неподвижном основании и что к верхнему краю стенки ABCD приложена
сила, стремящаяся согнуть стенку в вертикальном направлении, т. е. сблизить
ее края АВ и CD друг с другом. Совершенно ясно, что вертикаль-
ное сгибание стенки ABCD возможно лишь в том случае, если она
оторвется от стенки EFGH, или вдавится в нее, или вообще как-то
деформирует ее, что встретится с сопротивлением в стенке EFGH.
Так как силы сопротивления направлены вдоль стенки EFGH, то
они очень велики, т. е. при данной конструкции сгибание стенки
ABCD по линии шва ЕН практически невозможно, даже если обе .
стенки не толсты и сами по себе способны сгибаться. Аналогичное i ) \
рассуждение показывает, что сгибанию стенки EFGH препятствует
сопротивление стенки ABCD. В технике часто применяется аналогич-
ное взаимное укрепление двух стенок соединением их под прямым
углом или укрепление балок приданием им Т-образной в попёреч- Рис. 124. Схема
нике формы. На этом механическом принципе основано и строение строения опор-
опорных складок эндоскелета насекомых, приче м затрата материала ной складки в
и увеличение веса минимальны. наружном ске-
лете насекомых.
Одним из важнейших образований этого типа является объяснение
п л е й р а д ь н а я с к л а д к а на плейрите (рис. 125 А, в тексте.
S- Р'м.з)- Ее шов начинается от верхнего субко-
ксального мыщелка, идет косо вперед и вверх и заканчивается на
краю плейрита, где этот последний образует небольшой, но очень
прочный п л е й р а л ь н ы й с т о л б и к (columella, рис. 125, Col2,
Col
s
, 126, Col) с головкой на конце. Последний имеет громадное
значение для полета (стр., 169, 253). Шов разделяет поверхность плей-
рита на переднюю половину э п и с т е р н у (£psi,2,3,) и заднюю э п и-
м е р у- (Ертххз,) (старинные термины систематики). От плейрального шва






Рис. 125. Схема с«.елетно-мышечнога аппарата груди насекомого. А — наружный вид
слева, левые крылья удалены, места их прикрепления обозначены чертами, мембраны
пунктированы. Ориг. В — правая половина груди изнутри, внутренности и мышцы,
т. dv и т. I. d среднегруди удалены, разрезы склеритов черные, мембр шы пунктиро-
ваны, эндоскелетные части заштрихованы, границы сегментов обозначены пунктирными
линиями.
Обозначения для рисунков по строению груди, т. е. рис. 115—214.
Арабские показатели 1,2, 3 обозначают принадлежность склеритов к передне-, средне- и заднегруди
соотв. или номера мышц внутри данного сегмента или номера жилок, арабские коэффициенты — номера
пластинок крылового сочленения в данном сегменте, римские цифры 1, II, 111 — при обозначениях
мышц — принадлежность мышц к передне-, средне- и заднегруди соотв.
А, А]-4 — анальные жилки, Cr. pi — плевральный гребень,
АШ—крыло, Cr. strn — стернальный гребень,
Ар. pi — плейральный апофиз,
 у
Си, Cuit Сиа —кубитальные жилки,AΓ. pi — плейральное сочленение коксы, Сх — кокса,
Ar. strn—стернальное сочленение коксы, Ерт—эпимера,
1Ах, 2Ах, ЗАх, 4Ах— первая — четвертая аксил- Eps — эпистерна,
лярные пластинки крылового сочленения, Fem—-бедро,
basA — базаларная пластинка крылового сочлене-Fu — фурка,
ния, • h—плечевая жилка,
ЬСх — базикоксит, Hum — плечевая пластинка (humerale),
С — костальная жилка, Ju — югальная жилка,
Cerv — шейный склерит, Lig — лигамент.
Col — плейральный столбик, М, Mj.-4 — медиальные жилки,
CΓ. СХ — коксальный гребень, М —медиальная пластинка крылового сочленения,
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к поверхности плейрита. Это плейральный г р е б е н ь (crista pleu-
ralis — рис. 126 Cr. pi., рис.'125 В, Cr. р*2). Он обеспечивает несги-
баемость плейрита по линии плейрального шва. От нижней части
гребня отходит плейральный а п о ф и з (apophysis pleuralis, рис. 126, Aμ.
pi.), направленный вниз к срединной линии стернита. Механическое
значение его не всегда достаточно ясно, но он весьма характерен.
Типичнейшим для стернита образованием является ф у р к a (furca —
Fα) — два пальцевидных впячения, которые начинаются на уровне сочле-
нения ноги и близко подходят своими концами к плейральным апофизам.
Концы фурки и апофиза с каждой стороны соединены мышцей (рис. 126
т. г.), а иногда срастаются друг с другом, образуя две сплошные балки,
идущие косо от плейритов к стерниту. Оба основания фурки заметны
снаружи в виде ямок и иногда соединены невысокой с т е р н а л ь н о й
с к л а д к о й (рис. 128 A, S. strri). Последняя препятствует сгибанию
стернита В продольном направлении. Против продольного и косых
сгибаний стернит укреплен Y-образной бороздой (рис. 128 В, S. Y).
Она начинается от оснований фурки двумя ветвями, которые идут
назад и сходятся медиально у заднего края сегмента. Внутри им
соответствуют гребни (рис. 125 В). Тергит имеет аналогичные крепления.
При Сокращении мышц, натянутых между фрагмами, он должен был
бы согнуться. Этому, однако, препятствуют две клинообразных, системы
складок. Одна система — п а р а п с и д а л ь н а я (рис. 127 А, S. pps) —
начинается около передних углов тергита в виде двух складок, кото-
рые направляются к средней линии тергита, образуя угол несколько
'больше 90°. Задние их концы не доходят один до другого. Другая система
называется V-o б р а з н о й (рис. 127, S.. v.) и находится в задней; поло-
зине тергита. Она начинается у его задних углов и состоит, по существу,
из одной сплошной складки, которая образует на средней линии тергита
Med\Med% — первая и вторая медиальные пластин- ргТ — претарзус,
ки крылоаого сочленения, рСи — посткубитальная жилка,
Мег— мерон, prSct или pSct— прескутум,
, m—медиальная поперечная жилка, P. an, p. bits, p. ju — анальная, базальная и
max—медио-кубитальная жилка, югальная складки крыла соотв.,
m. ab. trid — отводящая мышца мандибулы, R, Ri-ь радиальные жилки,
m. ad. md — приводящая мышца мандибулы, г — радиальная поперечная жилка, -
т . cxt, т . с»2—первая и вторая коксальные мышцы RS — сектор радиуса,
m. dv i,2,з,4,5>в,7~семь дореовентральных мышц, гт— радио-медиальная жилка,
т. ex. fern — мышца разгибатель бедра, s —7 поперечная жилка сектора,'
т. ex. tar— мышца разгибатель лапки, Sc, 5С],2 — субкостальные жилки,
m. ex. tib— мышца разгибатель'голени, Set—скутум,
m. ex. tr — мышца разгибатель вертлуга, Soil — скутеллум,
т. ft. prTilg — мышцы первый и второй сгибатели Sex — субкокса,
претарзуса, S. сх — коксальный шов,
m.fl. tar — мышца сгибатель лапки, 'Sg. to —лабиальный сегмент,
т. ft. tib — мышца сгибатель гоЛени, SP — спинальная складка,
m. W — нижнегубная мышца, S. phrit s. рНгц, S. phrb — передний, средний,
т , lbrlt т. 1Ъг% — первая и вторая мышцы верхней задний фрагмальные швы,
губы, S.pl—плейральный шов,
m.I.dj, m. I.d8. — первая и вторая продольные спин- S. pps — парапсидальйый шов,
ные мышцы, S. strn — стернальный шов,
т . 1. й. аЫ — абдоминальная продольная спинная Stg
u




т . I. V — продольная брюшная мышца, Stg. abd — абдоминальная стигма,
m. I. Vi,2,?,4 -—первая — четвертая продольные Strn — стернит, .
брюшные мышцы, Strn. abd — абдоминальный стернит,
m. J. у. abd—абдоминальная продольная брюшная sub А — субаларная пластинка крылового сочле-
мышца, ' нения,
т . тх — максиллярная мышца, S. V — V-образныЙ шов,
т . pi
 1)2,з,4 —первая, вторая, третья, четвертая S. Y. — у-образный шов,
плейральные мышцы, Таг — лапка,
т. г. fern — мышца ретрактор бедра, Tgl — тегула,
т. scx l l2,3 — первая, вторая, третья субкоксаль- Tib—голень,
ные мышцы, Tnd — сухожилие,
т. г — фуркоплейральная мышца, Tnd.'prr—сухожилие претарзуса,
JV — нотум (тергит), Tnd. tr — сухожилие вертлуга,
Nj — нотум переднегруди (пронотум), Тг — вертлуг,
ParN — паранотальный выступ, Trg — тергит,
Peri — перитрема, Тгп — трохантин,
Phrt, Phr2, Phr& — передняя, средняя, задняя Trg. abd — абдоминальный тергит,
фрагмы соотв., , • trg. at trg. tn, trg. p — передняя, средняя, задняя
Р1— плейрит, тергальные лопасти,
of* __ постнотум, • trg. inc—тергальная выреака.
Ргеа — пре ал арный выступ прескутума,
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угол больше 90°, обращенный вершиной вперед. Обе системы клинооб-
разных складок составляют некоторое подобие креста, концы которого
лежат в четырех углах тергита. Они имеют очень большое механическое
значение, быть может, не столько делая тергит твердым, сколько повы-
шая его упругость, особенность очень важная для работы крыловых
мышц. V-образная и парапсидальные складки разделяют тергит на три
части. Средняя часть, лежащая между теми и другими, носит название
щита или с к у т у м a (scutum — рис. 127 A, Set). Она сужена близ сред-
ней линии и расширяется в стороны. Впереди парапсидальных борозд
лежит тергальный нредщит или п р е с к у т у м (prescutum —- pSct), обра-
щенный вершиной назад, а по-
зади V-образной треугольный
щитик—с к у т е л л у м (scutel-





ной мембраной. Позади нее
лежит широкая поясовидная
зона — п о с т н о т у м (post-
notum — рис. 127 A, pN). Сочле-
новная мембрана (см. стр. 159 *
слишком узка, чтобы оба на-
званные склерита могли надви-
гаться телескопическ и друг на
друга, но достаточно широка
для того, чтобы здесь было об-
легчено поперечное сгибание
тергита. Передняя и задняя
границы тергита образованы
двумя фрагмальными швами
(suturae phragmales — рис. 125
A, S. phr^). Настоящих груд-
ных фрагм (см. стр. 158) у на-
секомых образуется три: перед-
няя (рис. 125 В, Phrt) между
передне- и среднегрудью, сред-
няя (Phr2) между средне- и
заднегрудью и задняя (Phr3) между заднегрудью и брюшком. Боковые
края тергита изрезаны и образуют несколько выступов. Так как основное*
значение последних заключается в их участии в сочленении крыла, то
мы вернемся к ним ниже (стр. 190).
Остановимся теперь на сочленении четырех пластинок грудного сегмента
друг с другом. Стернит срастается с плейритом за исключением области
субкоксалыюго сочленения (рис. 129). Но впереди и позади ноги линии
сращения достаточно длинны, так что стернит вместе с обоими плейритами
представляет одно механическое целое. Иное мы находим в сочленений
плейритов с тергитом. Здесь сочленение занято, главным образом, крылом,
представляющим собою складку кожи, основание которой превращено в
сочленовную мембрану. Нижняя стенка складки начинается от плейрита,
верхняя — от тергита. Гибкая сочленовная мембрана крыла соединяет
тергит, крыло и плейрит, которые, таким
1
 образом, оказываются подвиж-
Рис. 126. Схематический поперечный разрез
через грудь насекомого.
Обозначения c.vt. рис. 125.
1
 Приведенные русские названия не вполне соответствуют нашей систематической
терминологии, в которой, как, например, у жуков и у клопов, под щитком разумеется
скутеллум среднегруди, выступающий между надкрыльями. Поэтому в дальнейшем мы
будем придерживаться латинских названий этих склеритов.
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ными относительно друг друга. Но небольшие размеры мембраны ограни-
чивают подвижность точными пределами. В задней части сегмента наблю-
даются иные отношения, а именно, постнотум (pN) загибается на боках
вниз и сливается с эпимерами, и здесь тергит неподвижно соединен
с плейритом. Но протяжение этого слияния невелико, ,и оно лишь
в некоторой мере ограничивает подвижность.
Общий результат описанного сводится к следующему. Стернит и плей-
риты образуют вместе нечто вроде глубокой чаши, единой в механическом
отношении и почти или совсем несгибаемой. Тергит соответствует крышке
Ргев
Рис. 127. А—схема грудного тергита; Рис. 128. А — среднегрудь тли Aphis jabae с
В — схема поперечного разреза через брюшной стороны; В — передне- и среднегрудь
личинки вислокрылки Sialis с брюшной сто-
роны.
сочленение, крыла; С — вид сбоку на
сочленение приподнятого левого пе-
реднего крыла кобылки Dissosteira
Carolina.
Обозначения см. рис. 125.
i — спинной субкоксальный мыщелок, Fu — ФУР-
кальные ямки. Прочие обозначения см. рис. 125.
чаши, которая может, во-первых, опускаться и подниматься, во-вторых,
несколько выгибаться вверх.
Все указанные движения действительно происходят благодаря дейст-
вию специальной мускулатуры, и для понимания их значения надо вкратце
остановиться на структуре крылового сочленения. Крыло, но своей работе,
представляет собою двуплечный рычаг. Точка опоры его находится на
вершине плеврального столбика (рис. 127 В, 129 А, В, Col), длинным плечом
является обширная гребная часть крыла; другое плечо очень коротко и про-
стирается от столбика до тела. При опускании тергита вместе с ним опу-
скается основание крыла и короткое плечо крылового рычага, тогда как
длинное плечо подымается вверх. При подымании тергита, наоборот, осно-
вание крыла подымается, а гребная часть опускается, T^ е. крыло качается
на столбике, как коромысло весов на своей опоре. Мускулатуру, кото-
рая приводит в действие этот механизм, мы рассмотрим ниже. Следо-
вательно, грудь в отличие от головы обладает способностью в неко-
торой степени менять свою форму благодаря подвижности тергита по отно-
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щению к плейро-стернальному комплексу, а также благодаря сгибанию
самих тергитов, и эти изменения функционально необходимы. ,
§ 6. МУСКУЛАТУРА ГРУДНОГО СЕГМЕНТА
Строение груди насекомых обнаруживает большое разнообразие. Оно
в особенности велико в сегментах средне- и заднегруди, которые, ввиду
присутствия на них крыльев, объединяются под общим названием крыло^
носных сегментов — pterothorax. Детальное изучение скелетно-мышечного








Рис. 129. Схемы: А — крылоносного сегмента груди и В — его плейральной
мускулатуры.
Tndlt Tnd2 — передний и задний сухожильные тяжи. Прочие обозначения см. рис. 125.
Туловищная мускулатура аннелид слагается из подкожного слоя коль-
цевых мышц, четырех продольных мышечных лент и параподиальных
мышц. В сегменте членистоногих (рис. 117 D) продольные ленты подразде-
лены на метамерные отрезки, которые прикреплены к фрагмам и спи-
нальным складкам и сохраняют примитивное состояние. Вопрос о
гомологах двух других групп мышц аннелид более сложен. Основными
мышцами конечностей членистоногих являются четыре мышцы, идущие
от тергита и стернита в коксоподит (рис; 20. т „( % 3> 4 ). В параподиях неко-
торых аннелид, например Nereis, имеются четыре подобных мышцы. Однако
гомологизировать те и другие вряд ли возможно ввиду слишком большого
различия между параподией и конечностью. Не исключена возможность,
что эти четыре мышцы членистоногих происходят из кольцевой мускула-
туры аннелид. Возможно, что такое же происхождение имеют три мышцы
телоподита. Из них две коротки, так как начинаются в коксоподите (рис.
20, т
ь
, т6), а третья очень длинна, так как начинается от тергита и идет
через всю полость тела к краю будущего вертлуга. Это так называемая
пятая дорсо-вентральная мышца (рис. 126 т. do
u
), Из этого же источника
происходят еще несколько мышц, двигающих конечностью и частью нахо-
дящихся целиком внутри нее. Наконец, тоже самое происхождение припи-
сывается очень важной д о р с о - в е н т р а л ь н о й (терго-стернальной)
системе мышц, которая соединяет тергит со стернитом и к которой принад-
лежит упомянутая пятая дорсо-вентральная мышца. Превращение подкож-
ной кольцевой мускулатуры в дорсо-вентральные и ножные мышцы сильно
отличает эту схему от таковой аннелид, и связать обе схемы переходными
формами мы пока не можем.
А. Продольные спинные мышцы
Рассмотрим сначала генезис четырех продольных мышц. На спинной
стороне каждая из них дает (рис. 125) две отдельные мышцы, называемые
п р о д о л ь н ы м и с п и н н ы м и мышцами (musculi longitudinales
dorsales — т. I. a\). Из них одна первая спинная продольная мышца (рис.
125 В, 126, т. I. d.j) лежит медиально и соединяет переднюю и заднюю фраг-
мы данного сегмента (ср. рис. 130). Она чрезвычайно сильно развита
у хорошо летающих форм и является важнейшим опускателем крыла: при
сокращении она сближает обе свои фрагмы, благодаря этому тергит выги-
бается вверх, основание крыла подымается, а гребная часть опускается
(стр. 169, ср. также рис., 205). В переднегруди ее передний конец прикреп-
лен к постмаксиллярной складке и приводит в движение голову.
Вторая продольная спинная .мышца (рис. 125 В, 126, т. I. tf2) лежит
сбоку от первой и идёт от задней фрагмы своего сегмента косо вверх к ску-
туму (Set) ИЛИ к V-образному шву. В большинстве случаев она значительно
меньше предыдущей и служит вспомогательным опускателем крыла.
Б. Продольные вентральные мышцы
В е н т р а л ь н ы е ' м ы ш.е ч н ы е л е н т ы (musculi longitudinales
ventrales— т. I. v.) не бывают столь сильны, но их расчленение более
сложно. Каждая из них подразделяется на четыре части. Первая продоль-
ная вентральная мышца, которая должна соединять друг с другом спи-
нальные складки, сохраняется у червеобразных личинок, но обычно исче-
зает у взрослых форм и потому не обозначена на схеме (рис. 125 В). Вторая
(т. I. v2) соединяет фурки двух соседних сегментов, проходя, таким обра-
зом, из одного сегмента в другой. От переднегрудной фурки она идет к
тенториуму вместе с продольной спинной мышцей (т. I. d1), и осущест-
вляет движение головы. От каждой ветви фурки идут еще две мышцы —
одна к передней спинальной складке сегмента, другая к задьей. Это.—
третья и четвертая вентральные продольные мышцы (т. I. v3, т. 1. vt).
Основная функция вентральной системы мышц заключается в притяги-
вании сегментов груди друг к другу.
В. Дорсо-вентральные мышцы
Из производных кольцевой мускулатуры червей у насекомых мы встре-
чаем, прежде всего, сложную дорсо-вентральную систему мышц (musculi
dorsoventrales— т. dv, рис. 130 А). Она состоит из шести мышц, кото-
рые обозначаются соответствующими номерами и идут от тергита либо
к стерниту, либо к частям ноги. Первая дорсовентральная мышца
(рис. 125 В, т. dvj) является именно терго-стернальной. У хорошо
летающих форм она достигает громадных размеров, ее единственная
функция состоит в притягивании тергита к стерниту, т. е. опускании
основания крыла и, следовательно, в поднимании его гребной части
(ср. рис. 205). Вторая дорсо-вентральная мышца (т. dv2) лежит
близко от первой и имеет те же прикрепительные поверхности и функ-
ции, но считается происходящей от передней спинной мышцы коксо-
подита (т1 на рис. 20). То же самое происхождение приписывается
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третьей и четвертой дорсо-вентральным мышцам (т. dv3, т. dvt).
Они начинаются, подобно предыдущим, от тергита, но заканчивают-
ся третья на трохантине (Тгл) (на рис. 125 В эта мышца частично
удалена и изображена пунктиром), а четвертая на базикоксите (ЬСх).
Вследствие этого их функция двойная. При неподвижной логе они слу-
жат вспомогательными поднимателями крыла, но, с другой стороны, — они
производят движения ноги. Пятая дорсовентральная мышца (рис. 125 В,
126, т. dv5) идет от тергита к внутреннему краю вертлуга, с которым
соединена специальным сухожилием (tendon trochatiteri — рис.126 Tnd.
tr). Сокращаясь, она притягивает вертлуг и бедро медиально и, таким
образом, опускает всю ногу, за исключением коксы. Подобно двум пре-
дыдущим, она также служит вспомогательным поднимателем крыла. Шестая
Set/ trg. р
,Umdv
Рис. 130. Схема крылоносного сегмента груди. Ориг.
Обозначения см. рис. 125. Ju — югальная область крыла, Рс — постку битальная
жилка.
дорсо-вентральная мышца (рис. 125 В, т. du6) идет от тергита к ме-
рону (Мег). Она является гомологом задней спинной мышцы субкоксы
(рис. 20, т2). Функция ее также двойственная.
Таким образом, две дорсо-вентральные мышцы являются чисто крыло-
выми, прочие же служат частью для работы ног, частью для работы крыла.
Непосредственного соединения с последним эти мышцы не имеют, почему
вместе со спинными продольными их называют к р ы л о в ы м и мыш-
ц а м и н е п р я м о г о д е й с т в и я.* В переднегруди, в связи с отсут-
ствием крыльев, первые и вторые дорсо-вентральные мышцы отсутствуют.
Г. Плейральные мышцы
Другой системой мышц, также связанной с конечностью и с крылом,
является п л е й р а л ь н а я (musculi pleurales, т. pi). В' силу ее измен-
чивости основной состав ее не вполне установлен, поэтому мы остановимся
лишь на трех важнейших мышцах. Первая и вторая плейральные мышцы
лежат в пределах эпистерны. Первая начинается от нижней части эпистерны
(рис. 129 В, т. р1
г
), вторая (т. р1
г
) — от коксы впереди субкоксального
мыщелка. Обе сходятся наверху к так называемой базаларной пластинке
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(basA). Последняя лежит в гибкой мембране, соединяющей крыло с плей-
ритом, и расположена впереди столбика (Col), кроме того, от. нее идет
хитиновый тяж (Tndl) к передним жилкам крыла. При сокращении рас-
сматриваемых мышц передний край крыла, опирающегося на столбик, опу-
скается, т. е. эти мышцы меняют наклон крыла во время его движения
(рис. 205 Е). Кроме того, они служат для расправления крыла и двигают
коксу, т. е. функция их тройная.
Третья плейральная мышца (т. pl3) является антагонистом двух пер-
вых. Она лежит в пределах эпимеры и идет от мерона к с у б а л а р н о й
пластинке (рис. 129 В, subA). Последняя расположена аналогично базалар-
ной, но позади столбика, и соединяется с задней частью крыла. Сокращение
третьей плейральной мышцы тянет задний край крыла вниз (рис. 205 F).
Кроме того, она участвует в складывании крыла и в движении коксы.
Рассмотренные три мышцы, во-первых, двигают и крылом и ногой, во-
вторых, по отношению к крылу они являются мышцами п р я м о г о
д е й с т в и я , так как связаны с ним непосредственно через сухожи-
лия и пластинки, в-третьих, несмотря на небольшие размеры, они играют
большую роль при полете (стр. 254).
Укажем еще на две мышцы, связанные с крылом. А к с и л л я р н а я мышца идет
от плейрального гребня косо вверх к так называемой третьей аксиллярной пластинке,
сочленовной мембраны крыла (рис. 129 В, 137 Л З Ах), которая имеет основное
значение для складывания крыла. П л е й р о - ф у р к а л ь н а я м ы ш ц а (рис. 126
т. г) в виде короткого тяжа соединяет фурку (Fu) с плейральным апофизом (Ар, pi).
Д. Мышцы ноги.
Ногой частью двигают мышцы, связанные с крылом. Но есть, кроме
того, ряд мышц, движущих только ногу. Из них одни, начинаясь в груд-
ном сегменте, заканчиваются в ноге, другие целиком лежат в пределах
ноги.
Что касается первых, то они образуют систему с у б к о к с а л ь н о й
или ф у р к а л ь н о й м у с к у л а т у р ы (рис. 126). Три мышцы,
из которых она состоит, начинаются на фурке и идут — первая
(musculus subcoxalis — т. scXj) к переднему краю коксы, вторая (т. scx%)
к уже упоминавшемуся вертлужному сухожилию (Tnd. tr), третья
(т. scx3) к заднему краю коксы. Первая мышца приводит, а третья отво-
дит коксу. Они происходят от двух брюшных мышц коксоподита. • Надо
лишь допустить, что их первоначальные места прикрепления на стерните,
с возникновением из него фурки, мигрировали на эту последнюю. Вторая
мышца вместе с пятой дорсо-вентральной является опускателем вертлуга и
бедра. Мышцы, находящиеся целиком' в ноге, большею частью составляют
антагонистические пары. Из них первая (musculus coxalis — т. cxL) идет
от латеральной части коксы к наружному краю вертлуга, вторая (т. сх2),
начинаясь от медиальной части коксы, присоединяется к вертлужному
сухожилию вместе с т, dv& и т. scx2. Первая отводит, вторая сгибает верт-
луг и бедро. Короткий р е т р а к т о р бедра (musculus retractor femoris —•
т, r. fem) идет из вертлуга к краю входа в полость бедра и несколько сме-
щает бедро по отношению к вертлугу. Антагониста здесь нет, антагонисти-
ческое действие обусловлено эластичностью кутикулы между бедром
и вертлугом. Таким образом, движение бедра и работа подвертлужного
сочленения зависит от многих мышц.
Движение голени, т. е. коленного сочленения, осуществляется всего
двумя антагонистическими т и б и а л ь н ы м и мышцами, которые цели-
ком лежат в бедре. В связи с большой ролью коленного сочленения бедро





бедра связана не с работой самого бедра, но с таковой голени. Р а з г и -
б а т е л ь г о л е н и (musculus extensor tibiae — т. ex. tib) начинается
от дорсальной стороны бедра и заканчивается на дорсальной же стороне
голени. Расположение и действие с г и б а т е л я (musculus flexor tibiae —
т. fl.tib) аналогичны, но противопо-
ложны таковым разгибателя. Шарнир-
ный характер коленного сустава огра-
ничивает движение голени по отно-
шению к бедру одной плоскостью.
Лапка управляется двумя анта-
гонистическими т а р з а л ь н ы м и
мышцами, разгибателем (m. extensor
tarsi — т. ex. tar) и сгибателем (in.
flexor tarsi — т. jl. tar.). Оба начи-
наются в дистальной части голени,
первый — на спинной, второй — на
брюшной стороне и заканчиваются в
основании лапки. Они очень невелики
и не влияют на форму голени. Тол-
щина последней на всем протяжении
одинакова. Внутри лапки мышц нет.
Наконец, коготки и присасыватель-
ные приспособления претарзуса вы-
полняют весьма важную работу и
имеют собственную своеобразную му-
скулатуру. Из бедра в претарзус





Рис. 131. Лапка Dissosteira Carolina. A—
вид сбоку, членики разъединены; В —
вид последнего членика сверху; С — то
же, снизу.
a — членики лапки, Аг—аролиум, т. ft. tar—
мышца сгибатель лапки, т. ex. tar — мышца
разгибателе лапки, Pla — подошва (planta),
Tnd. prT — сухожильный тяж претарзуса,
Vn — коготок (unguis), Unf — когтеносная
пластинка (unguifer), Untr—т>ч,ущая пластинка
коготка (unguitractor). сухожилие (tendon pretarsi — Tnd.
prT). Оно связано с двумя п р е т а р-
з а л ь н ы м и с г и б а т е л я м и . Первый сгибатель (m. flexor pretarsi —
m. fl. prTj) находится в бедре; второй (m. /l. ргТ
г
)— в проксимальной
части голени. Сухожилие прикреплено к специальной, соединенной с когот-
ками пластинке (unguitractor — рис. 131 A, Untr), при сокращении мышц
концы коготков приближаются к лапке. Скольжение сухожилия по
коленному и тарзальному сочленениям, облегчено благодаря тому, что
соответствующие поверхности сочленений очень гладки и иногда превра-
щаются в выемки или даже трубки. Разгибатели претарзуса у насеко-
мых отсутствуют.
Мускулатура груди насекомых выполняет целый ряд функций и подразделяется на
несколько систем. Но разделение на систем1л не вполне совпадает с функциональной
группировкой. Так, дорсо-вентральные мышцы, составляющие морфологически единую
систему, являются, с одной стороны, непрямыми крыловыми мышцами, с другой, —
большая их часть участвует в работе ноги. ПЯейральные мышцы тоже являются
крыловыми, а в то же время некоторые из них участвуют в движении ноги. Продольные
системы как спинная, так и брюшная более единообразны по функции. Их сокращения
сближают грудные сегменты друг с другом. Сгибая и приподымая тергит, дорсальные
мышцы функционируют как непрямые мышцы крыла. Но в переднегруди, где нет крыльев,
функция их иная — они осуществляют движения головы. Наконец, еще одна особенность
заслуживает внимания. Если оставить в стороне непрямую мускулатуру, то обычно
мышца одним концом соединена с одним склеритом, другим — с соседним и при сокра-
щении смещает один из них по отношению к другому. Однако иногда два конца мышцы
прикреплены к склеритам, которые разделены друг от друга еще одним или даже не-
сколькими склеритами, не участвующими в данном движении. Так, пятая дорсо-вентраль-
ная мышца (рис. 126) начинается от тергита, проходит сквозь стерно-плейральную чашу
и сквозь коксу, не прикрепляясь к ним, и прикрепляется лишь к вертлужному сухо-
жилию. Аналогичные отношения обнаруживает сгибатель претарзуса; при пятичленико-






Крылья свойственны большинству высших или крылатых насекомых
(Pterygota). Некоторые формы утратили крылья частично или целиком
вследствие регрессивной эволюции. Низ-
шие насекомые и личинки высших отли-
чаются первичным отсутствием крыльев,
будучи в" этом отношении сходны с осталь-
ными уленистоногими. Как правило,
крыльев две пары, располагающиеся на
среднегруди и заднегруди. Переднегрудь
лишена крыльев. Крыло представляет со-
бой плоский боковой выступ стенки тела,
подвижно прикрепленный к ней посред-
ством сочленовной мембраны между терги-
том и плейритом. Существо строения крыла
наилучшим способом может быть понято
из его онтогенеза.
В начале своего формирования, напри-
мер у куколки бабочек (рис. 132), крыло
представляет собою мешок, сплюснутыйдор-
совентрально. Его . полость является про-
должением полости тела, а стенки соот-
ветственно— продолжением стенки тела.
Таким образом, зачаток крыла состоит
из спинной и брюшной стенок, перехо-
дящих друг в друга- на периферии орга-
на. Стенки построены из высоких гипо-
дермальных (стр. 348) клеток, подо-
стланных базальной мембраной (Мет. Ь).
Полость крыла первоначально обширна
и наполнена кровью так же, как и по-
лость тела, в которую она широко открыта
при основании. В нее входят ответвления
трахей (Тг) и врастают нервы (рис. 132,
Е, N); затем клетки гиподермы начинают
размножаться тангентальными делениями,
но так как крыло находится под твердыми
покровами куколки, то увеличение его
площади невозможно, и потому гиподерма
собирается в многочисленные складки. В
это же время гиподерма выделяет на своей
поверхности кутикулу, первоначально мяг-
кую (рис.132 В). Окончательное развитие
крыла происходит по вылуплении бабочки
из куколки. Куколочный покров сбрасы-
вается, в крыло нагнетается кровь из по-
лости тела, при этом оно растягивается иприобретает окончательныеразмеры
и форму. Складки на его поверхности разглаживаются, но сверх того и сами
клетки растягиваются и из цилиндрических и кубических превращаются в
плоские (рис. 132 D). Кутикула затвердевает, а дорсальная и вентральная
пластинки сближаются (рис. 132 Е, F). Позже плазма дегенерирует, и напри-
мер, у таракана, клетки совершенно разрушаются, аобе хитиновые пластинки
крыла соединяются друг с другом (рис. 132 G). Однако там, где залегают
трахеи и нервы, процесс идет несколько иначе. Гиподерма и хитин, образуют
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Рис. 132 Схематические разрезы че-
рез развивающееся крыло бабочки
и крыло таракана. А — крыло моло-
дой куколки, основные мембраны
разъединены;В — крыло более ста-
рой куколки, слева появление скла-
док и резорбция основной мембра-
ны, справа соединенные основные
Мембраны; С—крыло только что вы-
шедшей бабочки с незатвердевшим
хитином; D — крыло на более
поздней стадии; Е— затвердевшее
крыло; F—крыло старой бабочки;
G — схема крыла таракана, ги-
подерма атрофирована.
Mem. b — базальная мембрана, N —
нерв, Тг — трахея.
по ходу трахей желобообразные выпуклости, причем вогнутость желоба
обращена B^  ПОЛОСТЬ крыла, а его выпуклость наружу (рис. 132 E,F, Q). Же-
лоб спинной пластинки расположен против такового брюшной, и оба вместе
образуют почти полную трубку (рис. 133), внутри которой прохбдят трахея
и нерв и имеется просвет, наполненный кровью. Иногда желоб образуется
только на одной из пластинок, тогда как другая остается ровной. Описанные
образования представляют собою ж и л к и . В конце жилок, однако,
полость может отсутствовать, и они там
являются сплошными. Крыло, таким
образом, подразделяется на два компо-
нента, механически различные.. Жилки,
будучи построены но типу полых тру-
бок, представляют собой чрезвычайно
прачные образования. Но площадь, за-
нимаемая ими на крыле, весьма незна-
чительна, так как они тонки. Проме-
жутки между жилками, т. е. я ч е й к и ,
затянуты тонкой прозрачной мембра-
ной. Последняя занимает большую часть площади крыла и является очень
гибкой. Однако, будучи разделена на ячейки, натянутые на прочный каркас
жилок, она приобретает значительную прочность. В общем соотношение
жилок и мембраны напоминает конструкцию распущенного зонта с его мате-
рией, натянутой на стальных прутьях. Это дает крылу обширную гребную
поверхность при минимальной затрате материала и минимальном весе.
Практически прочность крыла громадна и дает ему возможность совер-
шать десятки и сотни взмахов в секунду. В то же время, несмотря на редук-
цию гиподермальных клеток, крыло не является мертвым образованием.
Кровь, нервы и трахеи заходят и в узкие щели крыловой мембраны. Иногда
даже развиваются специальные пульсирующие центры, регулирующие
кровообращение в крыле (стр. 597).
Рис. 133. Схема важнейших типов
участия обеих крыловых мембран в
• построении жилок.
Б. Жилкование а его основной план
Формы крыльев и в особенности расположения жилок до крайности
разнообразны и чрезвычайно широко используются в систематике насе-
комых.
Среди насекомых бабочки характеризуются наибольшим развитием
крыла. В их крыле угол, соединяющий крыло с телом, носит название
о с н о в а н и я крыла, или б а з а л ь н о г о у г л a (basis). Два другие
лежат один впереди другого. Передний наиболее удален от тела и назы-
вается в е р ш и н н ы м , или а п и к а л ь н ы м (apex). Задний назы-
вается торнальным углом, или т о р н у с ом (tornus). Край крыла,
лежащий между основанием и вершиной, есть к о с т а л ь н ы й , или
передний край (costa). Край, лежащий между вершиной и торнусом, назы-
вают наружным, или а п и к а л ь н ы м. Мы примем для него название
терминального края, или т е р м е н а (termen). Край между торнусом и
основанием называется задним, или анальным. Мы обозначим его как
д о р с а л ь н ы й , или д о р сум (dorsum), ибо при сложенных' крыльях
он у многих форм обращен вверх и составляет спинную часть контура насе-
комого. Принимаемая нами терминология предложена Н. Я. Кузнецовым
(1915).
Комсток и Нидхам при гомологизации жилкования разных отрядов
использовали онтогенетический критерий. Главные жилки, идущие вдоль
крыла, образуются в связи с его трахеями. К крылу подходят спереди и
сзади две трахеи —ветви так называемой V-образной ножной трахеи
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Рис 134. A — расположение трахей в паранотуме среднегруди Lepisma;
В — соответствующая схема зачатка крыла у личинки поденки Cloeon;
С — схема происхождения и распределения трахей крыла; D — схема
жилкования крыла насекомых, сочленовные пластинки зачернены; Е— тип
крыла Palaeodictyoptera.
а — передняя часть ножной трахеи, Hum — плечевая пластинка, big — лигамент,
ParN— паранотальный выступ, р —задняя часть ножной трахеи, p. an — анальная
складка, p. ju — югальная складка, Stg — дыхальце, 7> — ножная трахея. Обозначе-
ния жилок см. текст, прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
12 Курс оСшей энтомологии 17/
(рис. 134 С, ТУ). Иногда они соединяются в сплошной ствол. От
них направляются внутрь зачатка крыла несколько в е н а л ь н ы х
трахейных стволов, которые, после некоторых микроструктурных изме-
нений, дают трахеи внутри главных жилок: Таким образом, трахеи опре-
деляют локализацию жилок и помогают гомологизации последних.
В новейшее время к этому критерию гомологии жилок прибавлен еще
один. Он состоит в установлении связи между жилками и сочленовными
пластинками крыла (стр. 190). Главные жилки идут веерообразно от
основания крыла к его вершине, термену и торнусу. Некоторые из них
ветвятся, некоторые соединяются с соседними посредством коротких попе-
речных жилок. Вдоль костального края крыла взрослого насекомого
идет к о с т а л ь н а я жилка (рис. 134 D, costa — С), которая не вет-
вится. На небольшом расстоянии от нее
проходит с у б к о с т а л ь н а я жилка
(subcosta —Sc); в прототипе она дает
две ветви (Sclr Sc^) и соединена с костальной
посредством короткой плечевой жилки (Ни-
meralis—Л). Третья жилка, или р а д и у с
(radius— /?), делится сперва на две ветви:
переднюю, или первую (R^), и заднюю, или
с е к т о р р а д и у с а (RS ), Последний де-
лится в свою очередь на две ветви, а эти еще
раз делятся на две ветви каждая. Таким об-
разом, до края крыла доходят пять радиаль-
ных жилок (Rx—/?5), из них четыре (вторая-
пятая) принадлежат сектору радиуса. Ветви .
радиуса имеют два поперечных соединения:
одно между первой ветвью и сектором (г —
радиальная поперечная жилка), другое
между третьей и четвертой ветвями (s —
поперечная жилка сектора). Четвертая
жилка - м е д и а л ь н а я, или медиана
(mediana — М), делится на две ветви, кото-
рые в свою очередь ветвятся, так что на
край крыла выходят три или даже четыре
ветви (М
г
—Mi). Медиальные жилки соеди-
нены с радиальными посредством поперечной
радио-медиальной жилки (r,m), другая попе-
речная жилка соединяет вторую и третью
Рис. 135. А, В — развитие жилок
на -основе трахей у Psychopsis
elegans. A — примитивное рас-
положение трахей; В—соответ-
ствующее дефинитивное жил-
кование; С — трахеи в зачаточ-
ном крыле личинки Сеноеда;
£> — жилкование крыла взрос-
лого сеноеда.
Обозначения см. в тексте.
ветви медианы (медиальная поперечная жилка—т). Далее начинается об-
ласть, возникающая в наиболее типичном случае от задней крыловой трахеи.
В ней мы находим пятую по счету жилку, несущую название к у б и т а л ь -
н о й , или кубитуса (cubitus—Си). Она делится на три ветви (Culf
Си2,Сиг) исоединенас медиальной посредством поперечной медиокубитальной
жилки (т. си). Далее следует а н а л ь н а я область (analis — Л), которая
заключает в себе три-четыре жилки (А
х
* А2). Последние возникают
каждая из отдельного трахейного ствола и не ветвятся. Граница между
анальной и кубитальной областями не установлена окончательно. Некото-
рые авторы относят первую анальную жилку к кубитальной системе и на-
зывают ее либо п о с т к у б и т а л ь н о й (postcubitus), либо сектором
кубитуса (Cat). Наконец, последняя область крыла ю г а л ь н а я, или ю г у м(jugum —Jα), имеет две-три жилки, которые, подобно анальным, не вет-
вятся. Некоторые авторы, как Мартынов, придают югуму большое филогене-
тическое значение (стр.«269).
Перерыв в крыловой трахее (рис. 134 С), в типичном случае, прихо-
дится между медиальным и кубитальным стволами (веснянки, тараканы),
в других он смещен на одну систему вперед и разделяет радиальную
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систему от медиальной (жуки, перепончатокрылые, Saltatoria) и, нако-
нец, у поденок (Clo'ion) он лежит еще дальше впереди между субкостой и
радиусом.
Жилкование крыла описанного типа свойственно, главным образом,
высшим отрядам насекомых. Между тем, ряд примитивных форм, например,
прямокрылые, поденки, стрекозы, сетчатокрылые, многие вымершие груп-
пы,' как Palaeodictyoptera, имеют так называемый а р х ' е д и к т и о н
(archedictyon) — продольные стволы жилок, соединенные множеством попе-
речных. Последние иногда правильно расположены, так- что ячейки имеют
форму прямоугольников. Иногда, однако, расположение их не обнаружи-
вает правильности, и промежутки между продольными жилками превра-
щены в густую сеть с мелкими ячейками различной формы и величины
(рис. 134 Е). Указывается, что поперечные жилки являются вторич-
ными образованиями и отличаются от продольных несколькими призна-
ками. Например, в развивающемся крыле сетчатокрылого Psych^psis
(рис. 135 А) трахеи образуются на месте продольных жилок и их ответ-
влений, а появляющиеся у взрослых (рис. 135 В) поперечные жилки
лишены трахейной основы, а потому не имеют полости и являются
плотными образованиями, чем напоминают концы продольных жилок.
Наконец, они не имеют волосков, которые покрывают лишь продольные
жилки. Поперечные жилки высших насекомых, вошедшие в схему Комстока
и Нидхама, считаются специализированными остатками архедиктиона.
Преобладание архедиктиона у древних групп говорит в пользу этого взгляда.
Однако тот факт, что основные продольные жилки имеются в крыльях с
богатым архедиктионом, вызывает мысль о эторичности последнего, тем
более, что он отсутствует и у некоторых примитивных, групп, как,
например, у веснянок и Mecoptera. С другой стороны, у высших отрядов
специализация иногда приводит к полному исчезновению поперечных
жилок (нимфалиды среди бабочек), что говорит в пользу общепринятой
точки зрения.
Наконец, интересны случаи образования л о ж н ы х поперечных
жилок. Так, в зачатке крыла сеноеда продольные жилки сильно извилисты
(рис. 135 С). У взрослого насекомого некоторые изгибы усиливаются до того,
что отдельные участки продольных жилок ложатся поперечно (рис. 135 D).
Еще более интересны полимерные продольные жилки у хризопы. В крыле
взрослого насекомого (рис. 136 С) имеется продольная жилка, которая
обозначается как псевдомедиальная (М
х
). Как показывает сравнение с
куколочным крылом (рис. 136 А) и переходной схемой, эта жилка является
результатом сложного слияния друг с другом жилок Ria, R3, /?4 и /?5, кото-
рые у куколки совершенно отделены друг от друга, но затем небольшие
их участки поворачиваются, ложатся в одну линию и дают то, что кажется
обычной продольной жилкой, но по существу является полимерным компо-
нентом. Псевдокубитальная жилка (Си), как показывает сопоставление
тех же рисунков, происходит путем аналогичного, но еще более сложного
слияния, в котором участвуют ветви кубитальной и медиальной жилок
и часть /?8,
В, Модификации жилкования
В жилковании обнаруживается широкий эволюционный процесс, приво-
дящий к громадному разнообразию форм, Сравнительно анатомическая цен-
ность его не может быть в настоящее время понята полностью вследствие того,
что функциональное значение жилок еще не анализировано и пути к такому
анализу не найдены (Шванвич, 1943,1946; Родендорф. 1946). Выше указано на
значение жилок, как каркаса крыла (стр. 176), но этим элементарным момен-
том наши сведения почти ограничиваются. Несомненно, что эволюция жилко-
вания и эволюция способов полета—это две стороны одного и того же про-
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цесса, однако же мы совершенно не в состоянии сказать, почему системы
жилкования, например пчелы и мухи Bombylius, очень сильно различаются,
тогда как и по совершенствуполетаи по способу питания—та идругаяисполь-
зуют нектар — эти формы довольно сходны. Нетрудно набрать множество
подобных примеров. Если сейчас можно сказать, что количество известных
нам типов полета невелико и далеко уступает громадному числу типов жил-
кования, то подобная формулировка является лишь выражением недоста-
точности наших знаний. Наоборот, можно предполагать, что типы полета
Рис. 136. Образование ложных продольных жилок в крыле хризопы.
А — крыло куколки; В — гипотетическая переходная форма; С —
крыло взрослого насекомого. По Комстоку.
Обозначения см. текст, стр. 177, 178.
столь же многочисленны и разнообразны, как и типы жилкования, но послед-
ние мы легко различаем, а для различения первых у нас нет методов.
Несмотря на указанные ограничения в функциональном анализе жилко-
вания, оно, однако же, представляет большой эволюционный интерес. Рас-
смотреть в настоящей книге сколько-нибудь полно даже главные особен-
ности относящегося сюда материала не представляется возможным. Мы
остановимся лишь на некоторых отдельных примерах, кбторые кажутся
нам наиболее интересными и которые показывают какого типа процессы про-
исходят при эволюции жилкования. Интерес к ним в особенности понятен
в связи с тем, что в последнее время началось усиленное развитие палеон-
тологии насекомых, причем работы Мартынова и других советских палеоэн-
томологов занимают выдающееся место в этой области.
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а. Переднее крыло
Остановимся сначала на жилковании переднего крыла некоторых весьма
древних и глубоко примитивных форм, открытых и изученных нашими
авторами. Так у Petrochorista (рис., 136 D), описанной Мартыновым
(1930), из пермских отложений, в бассейне реки Камы и у Petromantis и
Liassochorista (рис. 136 Е, F), описанных Мартыновой, из верхней перми
реки Сояны и из лейаса Иссык-куля переднее крыло характеризуется сле-
дующими особенностями, которые можно считать за архаические. Крыло
коротко, основание его широко, вершина округлена и, что особенно харак-
терно, она расположена симметрично, т. е. линия, соединяющая вершину
с основанием, делит крыло на приблизительно равные, зеркально подобные,
переднюю и заднюю половины. В соответствии с этим довольно симметрично
\ лсполагаются и жилки, причем область радиуса и его ветвей более или
менее достигает до только что упомянутой срединной линии. Расстояния
между жилками приблизительно одинаковы, ветвления немногочисленны,
поперечных жилок немного. В точном соответствии с вышеразобранной схе-
мой (рис. 134 Z>) радиус Petrochcrista parvula отдает передний неразветвлен-
ный ствол Rlf а сектор радиуса — две развилки, оканчивающиеся четырьмя
ветвями (R2, R-i, /?4, R&). Субкоста отличается от схемы лишь отсутствием
ветвей, которые, однако, найдены у других видов того же рода, а медиана
раздвоением М2 и М 4. В кубитальной и анальной системах можно отметить
только изгиб Си± по направлению к MUi. Наконец, имеются типичные по-
перечные жилки г. /ли т. си, повидимому была жилка s, которая, так же как
и\жилка т ясно выражена у других видов Petrochorista и близкого
Petromantis. Из сказанного видно, что жилкование Petrochorista parvula
можно считать за чрезвычайно примитивное. Существенно при этом то, что
оно не является чем-то исключительным. Наоборот, все семейство Реггш-
choristidae, куда принадлежит Petrochorista, обнаруживает ряд видов, не
уступающих ей по примитивности жилкования. Это легко видеть, например,
на Petromantis (рис. 136 F) и на более молодой по возрасту юрской Lias-
sochorista (рис. 136 Е).
Таким образом, среди вымерших Mecoptera был распространен тип жил-
кования, весьма близкий к установленной для всех насекомых схеме. По-
следняя подвергается различным модификациям, которые, начинаясь у вы-
мерших форм*, приводят затем к жилкованию самых высших современных
групп. Модификаций, разумеется, множество, носреди нихможно наметить
некоторые, имеющие широкое распространение. Так например, очень часто
развивается уже упомянутый архедиктион -г- множество поперечных жи-
лок между продольными стволами. Их,можно видеть в довольно большом
количестве и у других вымерших Mecoptera, как например, у Mesopanorpa
(рис. 136 О), принадлежащей к более молодому юрскому семейству Orthp-
phlebiidae. В весьма «чистом» виде архедиктион наблюдается у замечательной
пермской Euthygramma (рис. 136 Я). Следует, однако, отметить, что хотя
жилки архедиктиона по другим соображениям являются вторичными, но
они были наиболее широко распространены у древних вымерших форм, тогда
как среди современных групп мы их встречаем лишь у стрекоз, поденок, та-
раканообразных, прыгающих прямокрылых, сетчатокрылых и, быть может
в некоторой мере, в элитрах жуков (см. ниже). Другой модификацией яв-
ляется многократное разветвление продольных жилок, наблюдаемое, на-
пример, у ископаемого таракана Platyblatta, где оно соединено и с обильней-
шим архедиктионом (рис. 136 J), а так же свойственно и современным тара-
канам (рис. "136 К). Хотя эта модификация морфологически и отличается от
предыдущей, но конструктивные результаты обеих сходны — сеть жилко-
вания становится густой и крыло разделяется на множество мелких ячеек.
А, кроме того, обе модификации свойственны приблизительно одному и тому




D—Р. Жилкование переднего крыла вымерших и современных насекомых.
JtK — по Мартынову, E,F — по Мартыновой, L, Р — из Кузнецова, М — по
костализация (Родендорф, 1946), или костальная концентрация жилок.
Этот весьма сложный процесс состоит прежде всего в том, что радиаль-
ные жилки придвигаются к костальному краю крыла, располагаясь там
весьма тесно. Занимаемая ими площадь поэтому сильно суживается,
тогда как медиальная область расширяется за ее счет. Эта модификация
прекрасно выражена у бабочек (рис. 136 N, Р) и у двукрылых (рис.
136 S—V) и ее функциональное значение состоит в укреплении костального
края, который становится значительно крепче, чем терминальный и, осо-
бенно, задний край. Это различие, как видно будет ниже, имеет значение
для полета. Кроме того, костальная концентрация жилок приводит и к изме-
нению формы крыла. Если у примитивных Mecoptera наибольшая длина
крыла совпадает с его средней линией, то при сужении радиальной области
смещается вперед и указанная линия длины, т. е. смещается вершина крыла
и, таким образом, крыло утрачивает свою примитивную симметричную
форму. Костальная концентрация может сильно вариировать в пределах
одного и того же отряда. Так например, у Psychoda (рис. 136 R) среди дву-
крылых она совершенно отсутствует, зона радиальных жилок немногим
уступает по ширине медио-анальной области, и крыло симметрично. У Си ех
(рис. 136 S) радиальная область сужена и симметричная форма утрачена,
тогда как у таких превосходных летающих форм как слепни, Bombyliidae
и сирфиды, отмеченные явления выражены еще сильнее (рис. 136 Т, U, V).
Аналогичным образом среди чешуекрылых примитивнейшая Micropteryx
(рис. 136 L) не обнаруживает костальной концентрации, и ее крыло близко
к симметричной форме. Почти полное отсутствие концентрации наблюдается,
однако, и у более высоко организованных листоверток, хотя вершина крыла
уже смещена вперед (рис. 136 М). Слабо выражена костальная концентра-
ция также у ручейников. Между тем у хорошо летающих Rhopalocera (рис.
136 Р) и бражников (рис. 136 N) все радиальные жилки кроме R5 чрезвы-
чайно тесно сближены у костального края. Их сближение гораздо сильнее
выражено, чем у двукрылых.
Наконец, в качестве еще одной модификации можно указать на д и ф-
ф е р е н ц и а ц и ю я ч е е к . Если в примитивных крыльях большинство
ячеек имеет сходные очертания Дтр у высших появляются значительные
различия, которые обуславливаются более всего смещениями развилок,
а так же вторичными сращениями жилок. Здесь интересно указать на то,
что если бабочки превосходят двукрылых по степени костальной концен-
трации, то они далеко уступают им в рассматриваемом признаке. Даже
у самых высших форм, если оставить в стороне сведенные почти на нет
ячейки радиальной области, все остальные приблизительно одинаковы.
Между тем, если Psychoda и Culex стоят в этом отношении приблизительно
на уровне чешуекрылого, то у слепня, например ячейка /?4 : /?6 (рис. 136 Т)
резко отличается своей коротко треугольной формой от двух длинных вытя-
нутых примыкающих к ней. У него же происходят вторичные слияния
М8 -j- Cut и Си2 -\- А, в связи с чем соответствующие ячейки не доходят до
края крыла. У Bombylius (рис. 136 U) тоже образовались.добавочные соеди-
нения на краю крыла между R
s
, Mlt Ма и Сщ и например ячейка /? г + 3: Rt
с ее загнутым вперед концом очень сильно отличается от следующей. Анало-
гичные соединения концов жилок и различия в величине ячеек наблюдаются
у Syrphus (рис. 136 V). ,
• • • * • • • •
 [
Богданову-Катькову. D — Petrochorista parvula (Mecoptera, Permochoristidae, пермь),
E — Ltassochorista.asiatica (Mecoptera, Permochoristidae, лейас), F—Petromant is variolosa
(Mecoptera, Permoeho.istidae, пермь), О — Mesopanorpa kuliki(Mecoptera, Orthophle-
biidae, юра), H — Euthygrammaparalleta,Protorthoptera, пермь), J — Platyblatta siein-
bachensis (Blattodea, карбон), К. — Periplaneta australasiae, L•• — Micropteryx calthella
(Lepidoptera, Micropterygidae), M — Pandemis heparana (Lepidoptera, Tortricidae),
N — Protoparce (Lepidoptera, Sphingidae), P — Aporia crataegi (Lepidoptera, Pieridae).












Рис. 136. R—Z, a, 6, с. Жилкование переднего крыла двукрылых (R—V ) и перепонча-
токрылых (W-cj. R — по Богданову-Катькову, S—V — по Штакельбергу, а — по
токрылых ( -c)
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Но, несомненно, наиболее специализированным в этом отношении отрядом
являются перепончатокрылые. Даже самые примитивные их представители
очень сильно отклоняются от общей схемы. Так например, у близких к пи-
лильщикам 'и рогохвостам Xyelidae (рис. 136 а, ср. рис. 136 Z) самостоя-
тельной первой радиальной жилки нет — она слилась с общим утолщением
костального края, включающего и костальную и субкостальную жилки,
тогда как вторая и третья (R*,, R») повернуты концами вперед и упираются
в передний край крыла. Максимально изменены четвертая и пятая радиаль-
ные жилки (Rit R&), они повернуты назад, приблизительно на прямой угол
и их концы сращены с медиальной жилкой, ^акимобразом, эти жилки при-
няли *на крыле поперечное положение и утратили связь с краем крыла.
Истинные поперечные жилки г и тт расположены более или менее нормально.
Изменения медиальных жилок аналогичны тому, что имеет место в радиаль-
ных. Первая (М
г
) идет нормально, но не доходит до края крыла, вторая и
третья (М%, М3) направляются назад, тоже не доходя до края крыла, и со-
единены поперечной жилкой т, которая, однако, повернулась задним кон-
цом к телу и приняла почти продольное положение. Наконец, четвертая
(Мд) сильно укорочена и описала дугу около 180°, так что ее конец обращен
почти к телу и слит с кубитальной жилкой (Си). Эта последняя утратила
свою заднюю ветвь, которая, однако, сохраняется у некоторых других пи-
лильщиков; анальные жилки (А
ъ
 А2, А3) также подверглись некоторым
слияниям. • * '•
. Помимо слияний и атрофии основным процессом, который приводит
к описанному высоко специализированному состоянию, является вращение
большинства радиальных и медиальных жилок вокруг их оснований вперед
и назад, вследствие чего создаются вторичные соединения их с соседними
жилками или новые выходы на край крыла. Аналогичному вращению под-
вергается также поперечная медиальная жилка. Три гипотетические схемы
(рис. 136 W, X, К) иллюстрируют связь жилкования Xyelidae с исходным
типом, близким к таковому вышеприведенной Petrocliorista.
Однако же у высших перепончатокрылых модификации заходят еще
дальше. Так например, у пчелы (рис. 136 Ь, с) исчезает вторая радиальная
жилка (Ri) и разделяемые ею ячейки сливаются, а четвертая медиальная
(Мц) приняла продольное направление и лежит на одной линии с кубиталь-
ной. Однако, с другой, стороны, ход жилок /?8, Rt и Rb меньше отклоняется
от нормы, чем таковой их гомологов у Xyelidae. To же самое можно сказать
об М
г
. В общем, несомненно, что жилкование перепончатокрылых специали-
зировано сильнее, чем каких-либо других насекомых за исключением, быть
может, жуков, о которых говорится ниже. При этом видоизменения жилко-
вания следует считать за прогрессивные, ибо, с одной стороны, переднее
крыло перепончатокрылых не обнаруживает никаких признаков дегенера-
ции, таковая встречается лишь в связи с крайним уменьшением размеров
всего тела, например у некоторых наездников, а, с другой стороны, многие
перепончатокрылые, особенно пчелообразные, отличаются чрезвычайной
быстротой и силой полета.
х
Гуссаковекому, &—из Розова, Губина и др. (дополнено), W—Z, с—ориг., R — Simuliidae,
S — СШех, Т — Tabanus, U — Bombylius, V — Syrphus. W—Y—три схемы генезиса
жилкования примитивных перепончатокрылых (Xyelidae), W—примитивнее жилкова-
ние типа вымерших Mecoptera, X — гипотетическая форма, концы i?
a
 и Rs смещены
вперед, концы R4, R5 —назад и не доходят до края крыла, m — наклонена, Y —
гипотетическая форма, отмеченные изменения усилены, Z—схема жилкования Xyelidae,
a —Xyelidae, b — Apis mellifica, с г- схема ее жилкования.
Pt *— птероетигма, прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166. На схемах тонкая линия обозначает
субкостальную и анальные жилки, толстая т— медиальные жилки, толстый пунктир — радиальные
жилки, тонкий—кубитальные жилки, двойные линии — поперечные жилки.
1
 За консультации по жилкованию перепончатокрылых я очень обязан В. В. По-
пову. Б. Ш, -
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Рис, 136 d—r. Жилкование заднего (d—j)w переднего (j—n) крыла жуков, жилкование
и схема переднего крыла клопов (g, h) и форма элитр короеда (р). d—f— из Якобсона,
186
б. Заднее крыло
Примитивные, слабо летающие формы типа Mecoptera обнаруживают
лишь небольшие отличия между передним и задним крылом. Среди
хорошо летающих форм почти одинаковое строение переднего и заднего
крыла удерживается у стрекоз. У бабочек и перепончатокрылых заднее
крыло сильно уступает переднему по своему функциональному значению
и по длине, а у двукрылых превращено в орган чувств — жужжальце.
Эволюционные процессы в жилковании заднего крыла этих форм при-
близительно такого же типа, как на переднем, но масштаб их меньше,
поэтому мы не будем их рассматривать. Однако же в некоторых других груп-
пах положение обратное: локомоторная функция, преимущественно или
целиком переходит к заднему крылу. Так, у жуков переднее крыло превра-
щено, как известно, в сильно склеротизированную кроющую элитру,
в которой с трудом обнаруживаются лишь следы жилкования (см. стр. 188),
тогда как в заднем оно подвергается очень сильным видоизменениям. Эти
видоизменения связаны еще и с тем, что заднее крыло длиннее переднего и
в положении покоя бывает сложено по большей части пополам (рис. 196).
Последнее обстоятельство ведет к дополнительным видоизменениям жилко-
вания.
Жилкование заднего крыла жуков обнаруживает большое разнообразие,
и анализ его труден. Якобсон (1905) в своем классическом труде «Жуки
России и Западной Европы» принимает три главных типа жилкования у
жуков: к а р а б о и д н ы й , с т а ф и л и н о и д н ы й и к а н т а р и -
д о й д н bi й. Из них первый стоит ближе других к общей схеме. Он свой-
ственен большому подотряду Adephaga, куда принадлежат жужелицы,
плавунцы и несколько других плотоядных семейств жуков. Adephaga рас-
сматриваются как наиболее примитивные формы жуков, а принадлежащее
к ним маленькое семейство Cupedidae считается некоторыми за самое при-
митивное семейство жуков вообще, и к ним нам придется вернуться при
рассмотрении элитр.
Что касается до заднего крыла Cupedidae, то в нем хорошо выражен
карабоидный тип (рис. 136 d), который характеризуется сохранением боль-
шинства основных продольных жилок и присутствием ряда поперечных. Из
этих последних особенно характерны две между Af, и Mif расположенные
в месте перегиба крыла. Общая схема карабоидного жилкования с несколько
иными гомологиями дана таю;;е на рис. 583, еще несколько иную схему дает
Рейхардт в «Определителе насекомых» Плавилыциксва и Тарбинского (1948).
Стафилиноидный тип (рис. 136 е) характерен для надсемейства Staphyli-
noidea,'куда принадлежат Staphylinidae, Silphidae, Histeridae и несколько
других семейств. Он отличается полным отсутствием поперечных жилок и
редукцией основания М1г так что остальная часть этой жилки оказывается
изолированной.
Наконец, кантаридоидный тип изменчив и связан с предыдущими пере-
ходными формами. Он свойственен в том или ином виде всей остальной массе
жуков и характеризуется следующими особенностями. Жилка /?2 нередко
направляется обратно в виде так называемой возвратной жилки; концевые
' ' • ' • ' ' ' ^ ' _ _ ^ _ , \ .
g, ft — из Богданова-Катькова, /, / — по Мартынову, т — по Родендорфу, п, р—
по Рихтеру, У — п о Спесивцеву. d — Отта stanteyi (Cupedidae), карабоидный тип;
е — Necrophorus vespilloides (Silphidae),: стафилиноидный тип; / — Lygistopterus san-
guineus (Cantharididae), кантаридоидный тип; g — Mesocerus marginatus (Coreidae),
Й— Anthocorida*, схема подразделения крыла; / — Perrnarrhaphus venosus (Permar-
rhaphidae, перед), к —Sdjanocoleus reticulatus (пермь), I — Arrhaphipterus shelkovnikovi
(Rhipidoceridae), m — tschekardocoleus (Tschekardocoleidae, пермь); n — Omma stanleyi
(Cupedidae, основание' элитры); p — Dytiscus lapponicus (Dytiscidae, пигментация не
закончена); г—Ips sexdentatus (Ipidae, концы элитр).
Cla — клавус. Cor -*-к<?рнум, Сип — кунеус, Emb — эмболиум. Мет — перепонка. МА — передняя
ветвь медиальной жилки, МР — то же задняя, RSi, RS% — первая и вторая ветви радиального сек-
г




и М2 срастаются вместе,образуя петлю; от места их сращения
идет к краю крыла одна жилка, рассматриваемая как М2. Иногда петля
медиальной жилки отсутствует, а поперечные жилки также могут исчезать.
В этих случаях не легко отличить рассматриваемый тип. жилкования от.
стафилиноидного. На рис. 196 можно видеть еще два примера кантаридоид-
ного жилкования, на которых видно насколько расходятся различные авторы
в гомологизации жилкования. Из сказанного видно, что анализ жилкования
заднего крыла жуков еще далеко не закончен. В то же время ясно, что оно
очень сильно уклоняется от общей схемы. Мы отмечали выше сильные
уклонения также в жилковании перепончатокрылых. Однако же там эти
уклонения, очевидно, имеют прогрессивный характер (стр. 185), что вряд ли
можно сказать про жуков. Ибо трудно сомневаться в том, что глав-
ной причиной видоизменений жилкования жуков является складывание
крыла пополам, а иногда втрое, т. е. своеобразное приспособление не к по-
лету, жуки вообще летают слабо, а к положению покоя крыльев.
Складывание крыла втрое под уменьшенную и склеротизированнуюэли-
. тру, которую иногда обозначают как т . е г м е н, имеет место также у уховер-
ток (рис. 197 B—F). Заднее крыло уховертки имеет форму почти полуокруж-
ности. Его радиально-кубитальная часть сильно сокращена, и оно состоит
всвоем главном протяжении из сильно развитой анальной области с десятью
веерообразно расположенными ветвями второй анальной жилки (рис. 197 А,
А2 — Л2). Однако жилки перепончатой части крыла, лежащие впереди А,,
не могут быть окончательно гомологизированы, хотя, вероятно, отвечают
М и R (Бей-Биенко, 1936). Кроме того, перепончатая часть крыла пересе-
кается дуговидной, делящей жилкой (Dlvj, которая идет концентрически по
отношению к краю. В передней основной части крыла находится склероти-
зированное поле (Squ), которое не прячется под элитру при складывании.
В нем Бей-Биенко указывает радиальную и кубитальную жилки. У конца
поля находится маленькая вырезка — узелок (п). Крыло при переходе из
активного положения в положение покоя гофрируется вдоль по веерообраз-
ным жилкам и складывается дважды поперек — через узелок и около деля-
щей жилки. Вся перепончатая часть крыла прячется под элитру, склероти-
зированная остается снаружи (рис. 197 В—F). В сущности говоря, крыло
уховерток в связи со складыванием модифицировано еще сильнее,-чем
крыло жуков,.
Значительно меньше модифицировано заднее крыло других насекомых,
обладающих склеротизированным передним крылом, а именно прямокрылых,
тараканообразных, клопов. У этих форм крыло только гофрируется вееро-
образно вдоль, в связи с чем может сильно развиваться анальная (югальная)
область (рис. 195 В). Но складывания поперек не происходит.
в. Склеротизация переднего крыла
Только что рассмотренные модификации строения заднего крыла у жуков
и других «заднемоторных» (стр. 795) форм естественно связаны с видоизме-
нениями их переднего крыла. Таковые, если оставить в стороне веерокрылых
с их превращением переднего крыла в жужжальце (стр. 260), состоят в пре-
вращении крыла в кроющее образование — элитру. Последняя отличается
тем, что не только жилки, но и ячейки подвергаются склеротизации, причем,
например у тараканов, этот процесс не достигает большого развития,
так что жилки остаются столь же явственными, как на заднем крыле (рис.
136 К, 195 А). У клопов переднее крыло делится на концевую мембрану
(рис. 136 g, h, Мет), которая полностью сохраняет сеть жилкования, и на
склеротизированную основную часть, в которой жилкование в значительной
мере сокращено, но тем не менее, например, у Mesocems, все главные жилки
различимы (рис. 139 g), и которая делится на обширную переднюю об-
ласть— кориум (рис. 136 h, Cor) и узкую анальную —клавус (Oα).
Иногда между кориумом и мембраной обособлен клиновидный кунеус
(Сип), а в костальной области кориума эмболиум (Emb). Сравнительно
слабая склеротйзация и сохранение жилок в переднем крыле прямокрылых
и клопов, очевидно, связано с тем, что у этих насекомых оно прини-
мает участие в полете приблизительно в такой же мере, как и заднее.
Иное положение мы находим у жуков и уховерток, где элитра или со-
вершенно не участвует в полете, или ее участие имеет совершенно специаль-
ный характер (стр. 250), и, очевидно, в зависимости от этого склеротйзация
становится очень сильной, а жилкование маскируется в такой степени, что
для доказательства самого его существования нужны специальные исследо-
вания.
Здесь, прежде всего, заслуживают внимания элитры в ы м е р ш и х
ж у к о в , описанные из пермских отложений Мартыновым (1930) и Роден-
дорфом (1944).
Жилкование элитр у этих форм было настолько ясно выражено, что
его можно прекрасно видеть даже на отпечатках в горной породе, а распо-
ложение жилок вполне соответствует общей схеме жилкования. Так у Рег-
marrhaphus(рис. 136/), Sojanocoleus(ряс. 136 к), Tschekardocoleus (рис. 136т)
Мартыновым были найдены в ясной форме все главные продольные
стволы, начиная с субкосты и кончая анальными. Жилки идут очень
прямо, а их концы имеют тенденцию к слиянию в вершинной области
крыла. Основные ветвления жилок развиты слабо. У Permarrhaphus ни
RS ни М. не имеют ветвей, но у Tschekardocoleus M делится на переднюю
(МЛ) и заднюю (МР)ветви, Мразветвлена также у Sojanocoleus. Однако же
имеется много поперечных жилок, образующих густой архедиктйЪн у
Sojanocoleus и Tschekardocoleus.
Переходя к современным формам, Мартынов указывает, что, например,
у Arrhaphipterus (Rhipidoceridae) элитра также сохраняет хорошо выражен-
ное жилкование (рис. 136 /), которое, с одной стороны, весьма сходно с та-
ковым Permarrhaphus, а, с другой стороны, близко напоминает жилкование
многих других семейств жуков— усачей, златок и др.
С другой стороны, Рихтер (1935) в специальном исследовании элитр
с о в р е м е н н ы х ж у к о в указывает, что, например, у Отта, при-
надлежащего к примитивному семейству Cupedidae, элитры полу-
прозрачны и обнаруживают все основные продольные жилки от субкосты
до анальных с типичными трахеями внутри (рис. 136 л). Подобно трем преды-
дущим формам эти жилки не дают типичных крупных ветвей, имеют выпрям-
ленный ход и сливаЛтся на конце крыла. Однако же, кроме того, промежутки
между основными жилками несут мелкую скульптуру, которая в каждом
промежутке состоит из одного продольного ребрышка, параллельного основ-
ным жилкам, и из двух рядов многочисленных поперечных ребрышек. Эти
ребрышки представляют собою добавочную систему жилкования, причем
продольные обозначаются как вторичные жилки, между ними и основными
у других видов жуков могут появляться третичные, а иногда встречаются и
четвертичные. Подобные структуры особенно хорошо видны у только что
вылупившихся жуков, у которых пигментация еще не закончена (рис. 136 р).
Строение элитр куколки также помогает разобраться в данной структуре.
Но, кроме того, наблюдается и другой процесс. Он состоит в расширении
основных и вторичных продольных жилок в такой степени, что они занимают
большую часть поверхности крыла, тогда как углубленные промежутки
между ними, т. е. ячейки, сохраняются в виде «точечных бороздок», т. е.
рядов ямок, широко используемых в систематике жуков. Эти же ямки явля-
ются местами образования кутикулярных столбиков, которые соединяют
дорсальнуюстенку элитры с вентральной, перегораживая ее полость(стр .352).
Эта основная схема может видоизменяться многими различными способами.
Например, у скакунов (Cicindelidae) точечных бороздок нет, но сеть Жилок
хорошо видна при рассмотрении элитры снизу. У Melobntha исчезла и сеть
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жилок, но над основными стволами образуются общеизвестные продольные
кили. У Coccinellidae и Cleridae все жилки слились между собой, ход трахей
индивидуально изменчив, а вышеупомянутые столбики расположены не-
правильно. Приведенные данные являются немногими примерами того
разнообразия структуры элитр, которое наблюдается в громадном отряде
Coleoptera и изучение которого, по выражению Рихтера, «в сущности только
начато».
Элитры у х о в е р т о к сильно склеротизированы и лишены жилкова-
ния. Они всегда сильно укорочены, причем степень укорочения может ва-
риировать даже в пределах одного рода и даже вида. У лишенной задних
крыльев Anisolabis moesta они рудиментарны, тогда как у Anisolabis
annulipes обе пары крыльев обычно отсутствуют, но, как исключение, могут
быть вполне развиты (Бей-Биенко, 1936).
В заключение остановимся еще на одной модификации элитр, свойственной жукам
к о р о е д а м подсемейства lplnae и имеющей чисто функциональное значение. Как
известно, короеды прокладывают в стволах деревьев между корой и древесиной систему
ходов, вдоль которых раскладываются яички. Так, например, у короеда стенографа
(Ips sexdentatusJOT центральной или брачной камеры одни ходы идут вверх по стволу,
другие вниз. Получающиеся при прокладывании верхнего хода опилки естественно
высыпаются вниз в камеру, а оттуда жуки выбрасывают их наружу через входное от-
верстие. Но опилки из нижних ходов должны быть предварительно подняты в камеру. Как
показал Шевырев (1910), жуки используют для этого так называемую т а ч к у . По-
следняя представляет собою вдавление на концах элитр, окруженное по краям зубцами
(рис. 136 г). Жук, находясь в ходе головой вниз, и, следовательно, тачкой вверх, нагружает
тачку опилками, а затем, подымаясь по ходу задом наперед, транспортирует опилки в
камерх и оттуда выбрасывает наружу. Зубцы тачки значительно увеличивают ее вме-
стимость.
Г. Сочленение
Сочленение крыла с телом представляет собою один из наиболее сложных
и совершённых механизмов в теле насекомого. Задача его, с одной стороны,
обеспечить крылу максимальную быстроту взмаха, а, с другой стороны,
ограничить движение крыла точными пределами. Последнее обстоятель-
ство особенно важно ввиду того, что у большинства насекомых главным
двигателем крыла служат мышцы непрямого действия и, следовательно,
направление движения в значительной мере обусловлено конструкцией
сочленения. Наконец, это же сочленение обеспечивает складывание и рас-
правление крыла. Существо сочленовной конструкции состоит в том, что
основные концы продольных жилок не доходят до тсгде и заканчиваются
в крыловой мембране на некотором от него расстоянии. Эта особенность
функционально очень важна, так как она обеспечивает свободное качание
крыла. Между концами жилок и телом в мембране лежит система с о ч л е -
н о в н ы х п л а с т и н о к (pteralia), которые расположены так, что, не
препятствуя сгибанию мембраны по нужным линиям, ограничивают воз-
можность сгибов по иным направлениям. Другой их функцией является
передача движений тергита концам жилок. Некоторые пластинки имеют
собственную мускулатуру (стр. 191). Одни пластинки расположены в
дорсальной мембране крыла и, таким образом, связаны с тергитом, дру-
гие лежат в вентральной мембране и являются производными плейрита,
третьи двуслойны и включены в обе мембраны.
К р а й т е р г и т а , от которого начинается сочленовная мембрана,
имеет довольно сложную форму, Скутум образует две т е р г а л ь н ы х
л о п а с т и — п е р е д н ю ю (рис. 129 А, 137, trg. а) и з а д н ю ю (trg. p).
Между ними, ближе к передней, имеется вырезка (trg, inc). Главная группа
сочленовных пластинок а к с и л л я р н а я (axillaria, или pteralia
некоторых авторов) связана именно с этими образованиями и состоит из
трех, а иногда и четырех пластинок.
П е р в а я аксиллярная пластинка (1Ах) состоит из задней широкой
части и крючковидной передней. Задняя причленена к тергиту, перед-
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няя -^-к его передней лопасти (trg.a). Линия возникающего таким образом
шарнирного соединения пластинки с тергитом параллельна продольной оси
тела, чем обеспечивается качание пластинки, а с нею и крыла в одной
плоскости. Наружный край пластинки также имеет два важных сочлене-
ния. Конец крючковидной части сочленен, но не сращен (е), с субко-
стальной жилкой (Sc), а широкая часть связана косым шарнирным со-
членением со второй аксйллярной пластинкой.
В т о р а я , , аксиллярная пластинка (2 Ах), кроме уже указанного
сочленения, имеет еще три. Латеральный отросток ее передней части гибко
соединен (d) с основным концом радиальной жилки (R), ее задняя часть
широко соединена с медиальной пластинкой (Мей),-а суженный задний
кончик сочленен (f) с третьей аксйллярной плаешнкой (3 Ах). Вто-
рая аксиллярная пластинка отличается тем, что состоит из двух
лежащих друг над дру-
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Т р е т ь я аксиллярная пластинка (рис. 137, 3 Ах) также двуслойная,
имеет трехконечную форму — от середины отходят в разные стороны три
довольно длинные руки. Из них передняя, как уже сказано; сочленяется
(У) со второй аксйллярной пластинкой, задняя — с задней тергальной
лопастью (trg. р.), а латеральная — с основанием анальных жилок (с)
и х медиальной (Med) пластинкой. Третья пластинка, единственная из
всех пластинок дорсальной мембраны, имеет собственную мышцу. Мышца
(D) прикреплена к дуговидной впадине, разделяющей переднюю и заднюю
руки пластинки и идет внутрь тела, где прикрепляется к стернальному
гребню. При сокращении'этой мышцы пластинка вращается вокруг оси,
проходящей через ее передний и задний концы (f,b),n середина дуговид-
ной впадины притягивается к телу и одновременно подымается вверх.
Вместе с впадиной подымается и латеральный конец пластинки (с), кото-
рый тянет за собой вверх все анальные жилки. Этот момент является основ-
ным при складывании крыла (стр. 246).
Задняя тергальная лопасть может отчленяться от тергита и превра-
щается тогда в ч е т в е р т у ю аксиллярную пластинку (рис. 127 А, 4Ах).
Другую группу сочленовных пластинок составляют, м е д и а л ь н ы е
пластинки. Они двуслойны и лежат у основания медиальных и кубиталь-
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trg,p tig
Рис. 137. Сочленовные пластинки крыла
1Ах,2Ах, ЗАх—первая, вторая и третья аксиллярные пластин-
-ки соотв. D — мышца третьей аксйллярной пластинки (З/Ах),
Hum -г- плечевая пластинка, Med —медиальная проксималь-
ная пластинка, Medt—медиальная дистальная пластинка, p. an—
анальная линия складывания крыла, p. bets — то же, основная,
р. )и — то же, югальная, Tgl — тегула, trg. a, trg,p — передняя и
задняя лопасти тергита соотв., trg. inc. — вырезка тергита. Обо-
значения жилок см. рис. 125, стр. 166, буквы ft,с, d, e, f—см. текст.
ных жилок.. Из них проксимальная ' (рис.. 137, Med) соединена со вто-
рой и третьей аксиллярными пластинками, а дистальная (Med±) — с ме-
диальной, кубитальной и посткубитальной жилками. Узкий промежуток
между пластинками проходит косо через крыло. Он составляет часть б а-
з а л ь н о й с к л а д к и (plica basalis ~ p. bas), которая при скла-
дывании крыла и при описанном действии третьей аксиллярной пла-
стинки приподнимается вверх. Таким образом, медиальные пластинки
связаны со складыванием крыла. Они менее обособлены и менее постоянны,
чем аксиллярные. Так, дистальная пластинка иногда не выражена.
На переднем крае сочленовной мембраны находятся два образования:
п л е ч е в а я п л а с т и н к а (humeralis —Hum), лежащая у основа-
ния костальной жилки, и т е г у л a (tegula .—- Tgl). Последняя представ-
ляет собой лопастинку, загибающуюся на крыло сверху. Вдоль заднего Края
Рис 138. А — передняя часть тела стрекозы
Calopteryx splendens cj;B— сочленение крыла
поденки; С — то же, стрекозы.
Ах — аксиллярная область, Ахр — аксиллярная пла-
стинка, с— добавочная пластинка, Пит — плечевая
пластинка. Прочие обозначения, как на рис. Mb,
стр. 166.
сочленовной мембраны идет а к с и а л ь н ы й л и г а м е н т (Lig). Это
гибкое местное утолщение края между югальной областью крыла и тер-
гитом.
Наконец, вентральными элементами крылового сочленения являются
б а з а л а р н ы е (basalare, рис. 129 А, В, basA) и с у б а л а р н н е
(subalare — sub А) пластинки, лежащие соответственно впереди и позади
плейрального столбика (Col) и .снабженные собственной мускулатурой
(рис. 129 В, т. pllf т. р1г, т. pls). От обеих пластинок щуп вверх к
основанию крыла прочные хитиновые тяжи (Tnd
x
, Tnd^), через посред-
ство которых мышцы оказывают тянущее действие на соответствующие
части крыла.
Описанный сочленовный механизм обеспечивает точность движений
крыла, а также дает добавочный критерий для гомологизации жилок.
У поденок и у стрекоз аксиллярное сочленение проще, чем у прочих
насекомых. Так, у п о д е н о к (рис. 138 В) небольшая плечевая пластин-
ка (Hum) соединяет костальную жилку с передней тергалыюй лопастью,
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а группа слабо дифференцированных пластинок (Ах), очевидно, соответ-
ствует аксиллярным. Имеется также нечто вроде аксиллярного лигамента.
У с т р е к о з (рис. 138 С) "есть большая плечевая пластинка (Ham),
соединенная с костальной жилкой посредством маленькой добавочной
пластинки (с), и еще ббльшая пластинка (Ахр), видимо, соответствующая
всем аксиллярным. Стрекозы и поденки, в противоположность большинству
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(рис. 139 А, В) они не
обособлены и их мышцы
Прикрепляются прямо
к верхнему краю эпистерны (рис. 139 С), а у панорпы и во взрослом
состоянии они не вполне отделены от своего материнского склерита
(рис. 142 A, bas A2). Субаларные пластинки аналогичным образом проис-
ходят из эпимер, но их существование более упрочено, нежели таковое
базаларных, ибо у взрослых они, всегда обособлены. Четвертая аксил-
лярная пластинка отделяется от тергита, медиальные происходят из ме-
диальной жилки, а третья аксиллярная — либо из анальных жилок, либо
от второй аксиллярной. Пластинки, происходящие из крыла, двуслойны;
те, которые отчленяются от склеритов стенки тела, однослойны. Таким
образом, прогрессивная эволюция крылового сочленения идет- путем
умножения его элементов. Поэтому состояние поденок и стрекоз с их
малым числом сочленовных пластинок, повидимому, примитивно.
Рис. 139. А — плейриты личинки Melanoplus; В — то.
же, личинки Gryllus; С — мускулатура плейрита ли-
чинки Gryllus,
Обозначения см. рис. 125, стр. 166.
13 Курс общей энтомологии
Глава XVII
РАЗЛИЧНЫЕ ТИПЫ ГРУДИ
Мы познакомились с общим строением груди, ее скелетно-мышечного
аппарата и ее придатков, Общий примитивный тип этих образований под-
вергается множеству изменений, иногда весьма глубоких. Рассмотрим
несколько примеров.
§ 1. ПРИМИТИВНЫЕ ТИПЫ ГРУДИ
Одними из самых примитивных Pterygota являются в е с н я н к и




Рис. 140. А — тергиты веснянки Chloroperla) В — стерналь-
ная, плейральная и часть тергальной области среднегруди
веснянки в развернутом виде. Мембраны пунктированы.
Peri — перитрема, Stg^— дыхальце среднегруди. Прочие обозначения
см. рис. 125, стр. 166.
среднегруди (рис. 140 А) прекрасно выражены парапсидальные и V-образ-
ные швы, прескутум (pSct2), скутум (Sct2) и скутеллум (Sctl2). Позади
фрагмального шва лежит постнотум (р N.t), от прескутума отходят тергаль-
ные руки (Ргеа2). Такую же структуру обнаруживает заднегрудь. Тергит
переднегруди (N^) не расчленен. Так же схематичьа плейральная область.
Плейральный шов и длинный трохантин (рис. 140 В, Тгп2) достаточно
типичны. На стерните прекрасно развиты Y-образный шов (S. Y) и фуркаль-
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ные ямки (FUjj). Выросты фурки начинаются прямо от стернита (ср. схему,
рис. 143 А). *
Весьма примитивна также грудь сетчатокрылого в и с л о к р ы л к и
(Sialis). Швы тергита, плейральные швы и трохантины не менее типичны,
чем у веснянки (рис. 141). Но в стернальной области наблюдается некоторое
отличие. У личинки Sialis (рис. 128 В) коксы (Сх
г
) и фуркальные ямки
(Fa%) раздвинуты; Y-образные швы хорошо выражены (S.Y ) , что прибли-
зительно отвечает состоянию взрослой веснянки. Но взрослая Sialis обна-
руживает ряд прогрессивных изменений. По средней линии средне- и.задне-
груди возникает впячение в виде внутренней пластинки, носящей название
с те р н а л ь н о г о г р е б н я (crista sternalis, рис. 141 В, Cr. strn^ Cr.
strn3). Фуркальные отростки оказываются на верхнем крае гребня, они
как бы уносятся внутрь тела при впячивании (рис. 143 В, Fuz). За ними
следуют частью и ноги; их коксы сдвигаются к средней линии тгяа и сбли-
жаются ( к р и п т о с т е р н и я ) (рис. 141 В). Стернальный гребень является
1рХ,
Рис. 141. А — грудь вислокрылки YS/ai/s sp) сверху; В, С — в продольной разрезе
и снизу, показана мускулатура (внутренности удалены).
Ргсх3, Ргсх3 — прекоксальный мостик (часть плейрита перед трохантином—precoxale) средне- и задне-
груди. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
опорной складкой и укрепляет стернйты крылоносных сегментов. Груд-
ная мускулатура Sialis близко соответствует описанной общей схеме.





, IIIm.l.d3) продольные спинные мышцы и брюшные
продольные мышцы (Ilm.l.v, Illm.l.v). Дорсо-вентральные подыма-
тели крыльев состоят в заднегруди из пяти (lllm.dv 1,2,3,4,5),
а в среднегруди из шести (llm.dv, 1,2,3,4,5, шестой не изображен)
отдельных мускулов, тогда как третий из них подразделен на две части.
Заслуживают внимания почти полная идентичность мускулатуры в обоих
крыловых сегментах и слабое развитие спинных продольных мышц.
У панорпы имеется сходное состояние (рис. 142 А); эпистерны и эпи-
меры, опорные столбики и плейральные швы, одинаковые средне- и задне-
грудь -—все это мало отличается от схемы крылоносного сегмента. Как
прогрессивную особенность отметим лишь удлинение средней и задней
коксы. Не изображенные на рисунке стернальные гребни развиты не менее
сильно, чем у Sialis. Мускулатура груди (рис. 142 В) отвечает примитив-
ности скелета. В каждом из крыловых сегментов присутствует почти полный






Рис. 142. А - грудь панорпы, вид сбоку, В - е е мускулатура. По Гаскену.
terv. d - дорсальная шейная пластинка. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
Опускатели крыла, т. е, спинные продольные мышцы (т. ltd%), поражают
своей одинаковостью в обоих сегментах, но они заметно сильнее развиты,
•4rstr/>
Рис. 143. Схема строения крылоносных стернитов у веснянок, Stalls, бабочек и
Hymenoptera. А--стерниты веснянки, вид сверху и сзади, вет^и фурки начи-
наются от стернита, коксы широко расставлены; Aγ — то же, в продольном
разрезе, А
а
 — то же, в поперечном разрезе; В — стерниты Sialis, вид сверху и
сзади, ветви фурки начинаются от стернального гребня; С — стерниты бабочки,| и д сверху и сзади, Ct—то же, в продольном разрезе, C J - - T Q же, в попе-
речном, коксы сближены, приросли к стернитам> утеряв подвижность, стер-
нальный гребень среднегруди сильно увеличился;/) — стерпит Hymenoptera,
вид сверху и сзади, £>, —то же, в продольном "разрезе, D 8 — то же, в попереч-
ном, гребень высок, коксы сближены, но. сохранили подвижность,
Ar. pi, Ar. strn — плейральное и стернальное сочленив коксы, соотв., Cr. strn$, Cr. strrtg —r стер-
нальный гребень средне- и заднегруди соотв. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
чем у Sialis. Кроме того, их прикрепительные поверхности не orpai
чиваютея фрагмами, но" заходят и на тергиты.
§ 2. ПРЯМОКРЫЛЫЕ
У Sialis и панорпы передние крылья незначительно отличаются от
задних, с чем и связано сходство мускулатуры обоих: крыловых сегментов.
Передние крылья прямокрылых сильно разнятся от задних. У саран-
чевых они узки, с приблизительно параллельными краями, задние —
широки и веерообразны. Неполный метаморфоз прямокрылых позволяет
. , л т проследить онтогенез




и сверчков (рис. 139)
плейриты средне- и за-
днегруди имеют плей-
ральный шов и разде-
лены на эпистерны и
эпимеры, но столбика
еще нет, плейриты не
срослись со стерни-
тами, а у сверчка они
разделены мембраной,
в которой лежат от-
дельные трохантин
(рис. 139 В, Trn), a
впереди него преко-
ксальный склерит.
Между тем у взрослой
кобылки (рис. 144 А)
плейральные столби-
ки (Col3) ' хорошо
развиты, а плейраль-














(рис. 144 В, m. I. d)
напоминают Sialis и
панорпу по сходству своего строения в средне- и заднегруди, но общая сте-
пень их развития сильнее, чему этих последних. Дорсо-вентральная (m.dv)
система мышц также достаточно развита и состоит в каждом сегменте из
шести мускулов. Однако тергиты крыловых сегментов саранчевых значи-
тельно уклоняются' от примитивного типа. Так, в заднегруди (рис. 145 А)
парапсидальный шов (S. pps3) выгнут вперед, вследствие чего преску-
тум (pSct3) в своей средней части сузился. V-образный шов заменен
вторичным швом (S. s
s
). Кроме того, в области скутума появляются
перепончатые пространства. Они увеличивают необходимую- для работы
крыла сгибаемость тергита. Аналогичные изменения имеются в средне-
груди. • • ••••'.-••'
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Рис. 144. Средне- и заднегрудь кобылки Dissosteira Carolina.
А — плейриты и стерниты снаружи; В — мускулатура.
Обозначения см. рис. 125, стр. 166, римские цифры обозначают сег-
ментарную принадлежность мышц.
Особый характер у прыгающих прямокрылых имеет также ^передне-
грудь. Ее тергит сильно разрастается назад и по бокам вниз, покрывая
плейриты седлообразно. Последние «невелики, но имеют свои типичные
составные части — эпистерну, эпимеру
и Шкйральную складку с гребнем и
отростком (рис. 145 С, Ар. pi). *ЛННЫ
§ 3. ЧЕШУЕКРЫЛЫЕ
Чешуекрылые принадлежат к наибо-
лее высоко специализированным насе-
комым, и полет их нередко весьма со-
вершенен. Замечательной особенностью
их грудной капсулы является 'расши-
рение ее состава путем включения в
нее кокс. Средние и задние коксы,
например у РарШо (рис. 147 D, Сх2),
срастаются с краями плейритов (Bps2).
Плейральный и коксальный швы сли-
ваются в одно целое, а их гребни (Ст.
pl2, Ст. сх%) образуют один прямоли-
нейный гребень. Вследствие этих слия-
ний субкокс&льные сочленения утрачи-
вают подвижность, и коксы функцио-
нально превращаются в отделы груд-
ной капсулы. Объединение коксы с
сегментом становится еще более очевид-"
ным благодаря тому, что коксы уве-
личены и расширяются конусовидно по
направлению к туловищу, а, кроме
того, передняя стенка коксы и передняя
часть сгернита принимают косое поло-
жение по отношению к телу и лежат на
одной прямой линии. Таким образом, сли-
яние субкоксы с туловищем распространяется здесь и на следующий отдел
конечности — на коксу. Функциональное значение этих изменений состоит
в следующее Благодаря слиянию коксы с грудной капсулой и ее факти-
ческому выключению из состава ноги, те дорсо-вентральные мышцы, которые
соединены с коксой и имеют двойственную функцию (рис. 148 А, т.
<*уз,.1, е)) теряют у чешуекрылых участие в движении ног и становятся
исключительно крыловыми. Неподвижная кокса дает им, конечно, лучшую
Опору, нежели сочлененная, и тем самым их эффективность для работы
крыла повышается. Поэтому рассматриваемые модификации достигают
сильного развития у таких хорошо летающих форм, как РарШо, тогда
как у форм, летающих посредственно, они лишь намечены. Например, у
Zygaena коксальный и плейральный гребни еще не слиты и лишь соеди*
мены друг с другом посредством лигамента (рис. 147 В, Сг.сх2, Ст.
pl%), тогда как передняя стенка коксы не лежит в одной плоскости со
стернитом, а образует с ним заметный угол, как и у других насекомых;
поэтому соединение коксы с туловищем у Zygaena слабее, чем у РарШо.
Следует еще отметить, что поверхности кокс, обращенные друг к другу,
перепончаты, причем у РарШо эта особенность выражена сильнее, чем
у Zygaena.
Значительные изменения происходят также в стернальной области.
Стернальный гребень, имеющийся у Sialis, подвергается здесь даль-
нейшему развитию. У Zygaena он невысок, и. приподнятая им фурка со-
храняет нормальное строение (рис. 147 A, Cr, strn%). У РарШо он
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Рис. 145. Заднегрудь (А) и передне-
грудь сбоку (В) и изнутри (С) Disso-
steira Carolina.




складки. Прочие обозначения см. рис. 125,
стр. 166.
очень высок (рис. 147 С), а строение фурки различно в разных сегмен-
тах (ср. схему рис. 143 С, C
v
 С2, стр. 197). В среднегруди ее ветви
усиливаются и срастаются с плейритом (р^с. 147 D, Fu2). Это сращение
повышает прочность грудной капсулы, но обычно оно осуществляется
путем соединения фурки с плейральным гребем, тогда как у Lepidoptera
ветви фурки отклоняются назад и срастаются с задними краями эпимер









ния мышц к фурке у
РарШо увеличивается.
В тергальной обла-
сти, в связи с ведущей
ролью переднего крыла,
мезонотум Papilia (рис.
146 С, Sct2, Sctl2) в не-
сколько раз больше, чем
метанотум (рис. 146 С,
Sct3, Sctl3). У Zygaena
эта разница меньше
(рис. 146 В), у Hepialus
еще меньше (рис. 146 А).
V-образный шов на
среднегруди Zygaena
образует тупой угол, а
у РарШо острый, дале-
ко вдающийся в скутум
(S. у
а




не- и заднегрудью осо-




очень велика в средне-
груди бражника (рис.
148 В, II m./.dj). Ее
передний конец при-
креплен здесь не только к небольшой передней фрагме (Phr
x
), но занимает
и значительную часть скутума. Дорсо-вентральная система подымателей
крыла (т. dv)B общем устроена так же, как у Mecoptera и Slalis, но число
мышц доходит в среднегруди до восьми. Преобладание среднегруди
над заднегрудью обнаруживается в дорсо-вентральных мышцах не менее
ясно, чем в продольных спинных. В среднегруди их объем гораздо больше,
чем в заднегруди (рис. 148 А, II m.dv, III m.dv). При сравнении с оди-
наковыми средне- и заднегрудными подымателями Sialis эти различия
особенно хорошо иллюстрируют, в какой мере основная работа полета
перешла к переднему крылу в ущерб для заднего. Лишь одна из дорсо-вен-
тральных мышц, а именно пятая (т. dvB), сохраняет двойственную функцию
в обоих крыловых сегментах. Так как она соединена не с коксой, а с вертлу-
L,9t
/Ibdl 'М+Си
Рис. 146. Тергиты Lepidoptera. А — Hepialus, В — Zy-
gaena, С — РарШо.
Abdl — первый абдоминальный сегмент, S. pl.t — тергальное
продолжение плейральной складки. Прочие обозначения см.
рис. 126, стр. 166.
том, который остается у бабочек без специальных изменений, то она попреж-
нему участвует в движениях и крыла и ноги, тогда как прочие сделались
чисто крыловыми, как уже указано выше.
/*,
Рис. 147. Вид изнутри на плейро-стер-
нальную часть среднегруди Zygaena
(А, В) и РарШо (С, D). В нижних ри-
сунках фурка и стернальный гребень
удалены. Вид сзади на заднегрудь Zy-
gaena (Е) и РарШо (F). По Веберу.
ArTTta, АтТг^р — сочленения среднего верт-
луга, переднее и заднее соотв., Сг. сх3 — ко-
ксальный гребень средней ноги, Мег. т 2 —край
мерона " среднегруди, Рсх — посткоксальная
часть плейрита, stCx^ — sternocoxale (отросток
мерона), Tnd. m. dv — сухожилие дорсо-вен-
тральной мышцы. Прочие обозначения см.
рис. 125, стр. 166.
Скелетно-мышеч'ный аппарат груди чешуекрылых изучен недостаточно Но то не-
многое, что известно, показывает зависимость усложнения структуры От интенсификации
функций крыльев, В то же время различные группы чешуекрылых не только разнятся
2Ш
по силе и совершенству полета, но имеют также несколько способов полета, свойствен-
ных каждый своей группе (см. стр. 258). Эти различия, несомненно, отражаются и на
% строений скелетно-мышечного
я J J аппарата, поэтому сравнитель-
,цт.(,.а
г н о е
 изучение его в пределах






наруживаьот еще более вы-
сокую специализацию в
строении груди, нежели
бабочки, что и естественно







нием ее тергита, функцио-
нально отделена от груд-
ной капсулы (стр. 157), а
в состав последней вошел
первый брюшной сегмент






шую подвижность, его ось
ложится горизонтально, а
кокса качается вокруг него
взад и вперед (рис. 143 D,
Dl!D2). В связи с этим ко-
ксы освобождаются от мышц
смешанной функции, кото-
рые связывают ногу с кры-
лом, ибо весь комплекс
плейральных мышц мигри-
рует с кокс на плейриты.
Что же касается до пятой
дорсо-вентральной мышцы,
то она у перепончатокрылых исчезает совсем. Эти изменения дают коксе,
а с ней и всей ноге, полную независимость от работы крыла. Для такого
насекомого, как например медоносная пчела, которая при сборе пыльцы
совершает на лету сложные движения ногами, эта независимость, очевидно,
важна. С другой стороны, сами плеиральные мышцы при управлении- кры-
лом получают максимально прочную опорную поверхность. Образование
стернального гребня у перепончатокрылых (рис. 143 D) приблизительно
повторяет то, что мы видели у чешуекрылых, Ветви фурки приподнимаются
вверх вместе с краем гребня и обычно соединяются с плейритом через по-
средство мышц. Это имеет место, например, в среднегруди осы (рис. 150 Е,
Fu 2, мышечные волокна видны справа). Но в заднегруди концы фурки непо-
средственно срастаются с плейральными складками и, таким образом,
создается прочное добавочное соединение плейритов со стернитом (рис. 150F,
Fu
s
). Из высоко специализированных перепончатокрылых лучше всего изу-
202
148. Грудная мускулатура РарШо
Sphinx convolvuli (В). (А) и
Abdl, Abdll — абдоминальные сегменты, Cor — сердце, Oes—
пищевод, 1, 2, 3—петля аорты, 4 — кровеносный синус,
5 — диафрагма, 6 — остиум (отверстие с клапаном) в стенке
синуса. Римские цифры //, Hi- обозначают принадлежность
мышц к средне- и заднегруди соотв. Прочие обозначения
см. рис. 126, стр. 166.
чена грудь осы ц^ршня (Vespa crabro), а из более примитивных форм — грудь
пилильщиков. Мы рассмотрим, главным образом, грудную капсулу осы,
а грудь пилильщика Используем для сравнения.
А. Плейро-стернальная область средне- и заднегруди
Плейриты средне- и заднегруди осы настолько плотно сливаются со
своими стернитами, что между ними не остается даже швов (рис. 150 А,
Eps2, Strn2). Между тем, в сред-
негруди пилильщика (рис. 149
A, Eps2, Strn2) эти швы еще
сохраняются. Сильно измен-
яется строение плейрита сред-
негруди осы. Он увеличивает-
ся, причем эпистерна (Eps2)
получает сильное преоблада-
ние надэпимерой (Ерпц), что
можно видеть уже и у пи- п '
лильщика (рис. 149 А), где
эпимера в несколько раз уже







Рис. 149. Грудь пилильщиков. А — §chizocerus, вид снаружи; В—Tenthredo,
продольный разрез. По Веберу.
Abdl, Abdll — первый и второй абдоминальные сегменты соотв.,' Cr. strn — стернальный
гребень. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
жено еще резче (рис. 150 А), но сверх того у нее прибавляется атро^
фия плейрального шва. Последний (S. р/2) у пилильщика хорошо выра-
жен на всем протяжении, тогда как у осы сохранилась лишь его верх-
няя часть, так что посредине и внизу плейрита разделение на эпистерну
и эпимеру исчезло. Вместе со швом атрофируется и плейральная складка.
ч
 Однако она заменена двумя сильными складками на переднем и задних
краях плейрита (рис. 150 Е, Ар. sec2), а также общим усилением склеро-
тизации.
В заднегруди осы плейрит разделен на переднюю и заднюю части ясным
швом (рис. 150 А, Р13), который, невидимому, отвечает нормальному
плейральному шву. У пилильщиков ллейральный шов заднегруди выражен
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Рис. 150. Грудь осы Vespa crabro. А — сбоку; В — сверху; С — спереди* D — про-
дольный разрез через вторичное сочленение между Sett и Coll; E— стерно-плейральная
область среднегруди, вид сзади; F — то же, заднегруди, вид спереди. По Веберу.
Abdl — первый абдоминальный сегмент, вошедший в состав груди, Ар. sec% — вторичная складка
ллейрита среднегруди, Со Л —шейная пластинка пронотума, Trt — треугольная пластинка пронотума.
Прочие обозначения см. рир. 125, стр. 166.
типично (рис. 149 A, S. pl$). Благодаря описанным изменениям и усилению
общей склеротизации, плейро-стернальная часть средне- и заднегруди осы
представляет как бы сплошную чашу, которая дает чрезвычайно прочную
опору крыловой и ножной мускулатуре.
Б. Те реальная область
В тергальной области также происходят большие изменения. Мезо-
нотум, т. е. тергит среднегруди, разделенный поперечной полосой на ску-
тум (рис. 150 В, Sct.z) и скутеллум (Sctl%), разрастается вперед в виде
округленного угла. Благодаря этому пронотум (Nt) оттесняется на бока
грудной капсулы, где занимает довольно обширную площадь, тогда как
его дорсальная часть суживается до степени шейки, соединяющей его
боковые части. Кроме того, он подразделяется поперечной складкой на
переднюю, или воротничковую (collare — рис. 150 A^ В — Coll), и заднюю,
или треугольную (triangulare ~Trl), пластинки. Треугольная пластинка
вклинивается между скутумом и эпистерной среднегруди (рис. 150 А,
Sct2, Eps2)t занимая до некоторой степени место своего плейрита.
У осы воротничковые пластинки охватывают почти все шейное отверстие
(рис. 150 С, Coll), а у пчелиных даже сходятся под этим отверстием,
замыкаясь в полное кольцо. Усиление мезонотума очень важно, так как
к нему прикрепляются огромные мышцы переднего крыла. В связи с этим
существенно, что шов между скутумом и скутеллумом становится перепон-
чатым и, таким образом, возникает вторичное подвижное сочленение между
двумя названными склеритами.
Сочленение между скутумом и скутеллумом у осы не вполне
соответствует V-образному шву, который разделяет эти два склерита у
других насекомых, что становится ясным из следующего. У рогохвоста
(рис. 153 А) V-образная борозда (S. v) вполне нормальна; скутум и ску-
теллум соединены неподвижно, и при работе крыловых мышц происходит
изменение кривизны тергита в целом. У наездника Rhyssa (рис. 153 В)
V-образный шов сохраняется, но кроме того появляется косая борозда
(S), которая идет к шву. У Vespa (рис. 153 С) в ней развивается описанная
сочленовная мембрана, а V-образный шов редуцируется. Направление шва
и косой борозды таковы, что к скутеллуму, как бы, прирезаны боковые части
скутума (ср. рис. 153 В, С), и, следовательно, эти склериты осы не
вполне гомологичны одноименным образованиям других насекомых. Со-
членение скутума с шейной пластинкой также подвижно. Между
ними находится широкая мембрана, которая допускает смещение скутума
по отношению к пластинке. Однако она не видна снаружи, так как спря-
тана под шейной пластинкой (рис. 150 D, Coll).
Парапсидальные швы (S. pps/также подвергаются изменению. У пилиль-
щиков (рис. 153 D) они нормальны, но между ними появляется непарный
медиальный шов (S. т). У наездников (рис. 153 Е) их задние концы расхо-
дятся и, таким образом, прескутум соединяется со скутумом. У блестянок
Chrysididae (рис. 153 F) концы парапсидальных борозд достигают заднего
края скутума и там же появляются два добавочных парапсидальных шва
(S. pps. $). У ос (рис. 153 0). сохраняются только эти последние, тогда
как .медиальный и собственно парапсидальный шов исчезает. У пчелиных
(рис. 153 Н) добавочные парапсидальные швы теряют связь с задним краем
скутума. •
Сзади к скутеллуму осы непосредственно прилегает тергит заднегруди
(JV8 на рис. 150 А, В). Однако между этими двумя образованиями должен
находиться еще узкий постнотум среднегруди, которого не видно. Его
исчезновение связано с эволюцией задней фрагмы среднегруди. У Rhyssa
(рис. 153 В) постнотум в виде узкого валика виден на всем своем протяже-







Рис. 151. Грудная мускулатура осы Vespa crabro, по Веберу.
АЫ1 — первый абдоминальный сегмент, Coll — шейная пластинка пронотума. Прочие





Рис 152. Грудная мускулатура пчелы Apis mellifica, по Снодграссу.
Frg. atodl — тергит первого абдоминального сегмента. Поочие обозначения см, рис,
125, стр. 166.
(рис. 153 С) средняя часть постнотума редуцируется, а боковые-погружаются
внутрь и не видны снаружи. Так как фрагма соединена со скутеллумом
через посредство постнотума, то при редукции последнего средина фрагмы
оказывается отделенной от скутёллума заметным промежутком^ и ее верхний
край свободно идет через полость тела. Фрагма и скутеллум соединены теперь
только на боках, где постнотум еще сохранился. Это соединение, однако,
весьма прочно. У пчел постнотум совершенно исчезает, и боковые края
фрагмы непосредственно соединены со скутеллумом.
В. Мускулатура
Грудная мускулатура перепончатокрылых отличается высокой специа-
лизацией и в то же время вторично достигнутой простотой. Первая про-
дольная спинная мышца в
среднегруди отличается гро-
мадными размерами. Уже у
пилильщика (рис. 149 В, II
tn.l.di) она идет от преску-




тельно длиннее самой средне-
груди, ибо средина мезофраг-
мы отступила назад и вошла
в полость задне груди и пер-
вого абдоминального сегмента
(Abdl). У осы (рис. 151) пе-
редний конец громадной мыш- п
цы занимает небольшую пе-
реднюю фрагму (Phrt) и
обширную изогнутую поверх-
ность скутума (Sct2). Сзади
она прикреплена к огромной
мезофрагме (Phr2). Так же,
как и у пилильщика, мышца С
занимает по длине не только
среднегрудь, но почти всю
грудную капсулу. Эта мышца
обнаруживает дальнейшую pSct:
специализацию у пчелы (рис. Sets
152). Здесь ее передняя
прикрепительная поверхность
разрослась, а задняя не-
сколько сократилась, в силу
чего волокна мышцы распола-





Рйс. 153. Тергитц среднегруди; А — рогохвоста
Sirex gigas; В — наездника Rhyssa persuasoria;
С — осы Vespa crabro.
Схема соотношений прескутума и скутума у
Hymenoptera. D — Tenthredinidae; Е — Ichneu-
monidae; F — Chrysididae; G — Vespidae; H —
Apidae.
р р
лой их системы, которую
1
 мы
видели даже у таких высоко
специализированных насеко-
мых, как бабочки, здесь при-
сутствует всего одна мышца
с каждой стороны (рис. 149 В,
151, 152, II т. dv). Правда, у пилильщиков и у рогохвостов она подраз-
делена на две части, но у остальных перепончатокрылы* исчезает и это
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S — вторичный косой шов, S. m. —медиальный шов,
S. pps. s—добавочный парапсидальный шов. Обозначения
din. рис. 125, стр. 166.
Мышца чрезвычайно велика и у осы. Установить в ней части,
отвечающие отдельным элементам примитивной дорсо-вентральной системы
мышц затруднительно; напомним лишь, что пятая (стр. 172) дорсо-вентраль-
ная мышца (т. dv&) считается исчезнувшей. Прочие мышцы среднегруди
не представляют специального интереса, а частью уже упомянуты (стр. 202).
Не.вполне ясен вопрос о заднегрудных гомологах этих мышц. У пилиль-
щиков в заднегруди —пара дорсо-вентральных мышц (рис. 149 В, III т. dv),
которые, однако, тонки и гораздо слабее среднегрудных. У прочих Нутепо-
ptera они, по Веберу, отсутствуют. Спинная продольная мышца в задне-
груди осы (рис. 151, ///. m.l.d.) идет от мезофрагмы (Phr2) к задней фрагме(изображена пунктиром). Она очень мала по сравнению с громадной средне--
грудной мышцей, но имеет значение, как антагонист последней. Ее поло-
жение впереди и латерально от заднего конца мышцы // т. I. d
x
объясняется уже указанным выгибанием средины мезофрагмы назад.
Таким образом, крыловая мускулатура заднегруди перепончатокрылых
подвергается сильнейшей редукции. Сходный процесс мы отмечали у чешуе-
крылых (стр. 200), где он, однако, не заходит столь далеко. У перепончато-
крылых он, очевидно, связан с тем, что заднее крыло благодаря специаль-
ному сцепочному механизму с передним (стр. 242) теряет самостоятельное
значение. , .
§ 5. ПОЛУЖЕСТКОКРЫЛЫЕ
Среди полужесткокрылых существуют формы как крупные хорошо
летающие, так и мелкие со слабым полетом. Однако даже у этих послед-
них имеет место значительная специализация в скелетно-мышечном аппа-
рате груди, соединенная, впрочем, с примитивностью многих его частей.
Так, например, у крылатой самки гороховой тли (Aphis fabae) можно
легко распознать главнейшие элементы скелета груди (рис. 154 А). В ма-
ленькой переднегруди имеется нерасчлененный тергит (Nt), тогда как
рудиментарный постнотум (pN
x
) лежит отдельно посреди широкой сочле-





имеется и трохантин (Тт
х
). В связи с преобладанием передних крыльев
самым большим отделом является среднегрудь. Ее чашеобразный стерно-
плейральный комплекс (Strn.i} Ертг, £J/?sa) укреплен внутри медиальным
гребнем (рис. 154 В Cr. strn%), который несет фурку (Fu2). В тергите
мы находим прескутум (pSct2) с преаларным выступом (Prea^), опираю-
щимся на эпистерну, скутум (Sct2) и скутеллум (Sctl2), разделенные V-об-
разным швом (S. У
а
) и ностнотум (pN2) с отростком, направленным вниз
и опирающимся на выемку в эпимере. Сочленение между скутеллумом и пост-
нотумом весьма подвижно. В меньшей степени подвижно скуто-скутеллярное
сочленение. Заднегрудь значительно меньше среднегруди, а тергит, плейрит
(NSl Eps3, Epm^) и стернит (Strn3) хорошо выражены. Склериты груди
Aphis почти те же, что у Mecoptera или Orthoptera, но их очертания, в
особенности в среднегруди, настолько изменены, что при непосредственном
сравнении груди Aphis с таковой упомянутых групп, получается впечат-
ление большого несходства.
Интересны различия между средне- и заднегрудью в крыловой муску-
латуре (рис. 154 В). В среднегруди мощно развита первая продольная
спинная мышца (II m.l.d\) —главный опускатель крыла. Она идет от
прескутума к средней фрагме (Phrt), которая изогнута и вдается в полость
заднегруди. Последнее обстоятельство связано с удлинением указан-
ной мышцы и напоминает перепончатокрылых. В резком контрасте
со среднегрудной мышцей находится соответствующая заднегрудная, она
в несколько раз короче и тоньше (III. m.l.d). Аналогичные отношения
наблюдаются в дорсо-вентральных нодымателях крыла. В среднегруди
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два.из них превосходно развиты (11 т. dvv^), третий, правда, тонок
(II т. dv.A). Те же мышцы в заднегруди (111 т. dv) очень слабы.
У л и с т о б л о ш е к и ц и к а д крыловая мускулатура построена
иначе. У яблонной листоблошки (рис. 155) средняя фрагма (Phr2) не
pSct
В
Рис. 154. Голова и грудь тли Aphis fabae. A — сбоку; В —
в продольном разрезе, показана мускулатура. По Вебер"у.
т. йН—мышца дилататор глотки, // т. Isgm — интерсегментарная мышца
среднегруди. Прочие обозначения см. рис. 8, 92, 125, стр. 22, 129, 166.
вдается в полость заднегруди, как это имеет место у Aphis, но, оста-1
ваясь в пределах своего сегмента, направляется косо вперед и вниз.
Внизу посредством мышцы II т. isgm она соединяется с ветвью фурки
(Fa%), в то время как латеральный край срастается с плейритом в одну
прочную плейро-фрагмальную систему. Как и у других насекомых, вся
тергальная часть, т. е. прескутум, скутум и скутеллум (pSct2l Sc/2, Sctl2),
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подвижна по отношению к плейро-фрагмальной системе. Первая продоль-
ная спинная мышца (II m.l.dl) идет от ирескутума и маленькой передней
фрагмы (P-hTy) к средней фрагме, хорошо выражена и служит опускателем
крыла, как у тлей. Дорсо-вентральная система (II т.йи1Л) не отличается
от таковой тлей ни по расположению, ни по функции, но развита не особенно
сильно и недостаточна для того, чтобы служить антагонистом мощных про-
дольных мышц. Это обстоятельство компенсируется следующим образам.
Кроме первой продольной мышцы, насекомые имеют еще вторую (II т. I. rf2),
которая расположена латерально от первой, идет от фрагмы косо впе-











Рис. 155. Крыловая мускулатура среднегруди и часть муску-
латуры головы и переднегруди яблонной листоблошки (Psylla
mall). По Веберу, изменено.
Средина мышцы // т . (. d вырезана, т . ant — антеннальная мышца,
т. dil — мышца расширитель глотки, // т. isgm — интерсегменталь-
ная мышца среднегруди, ТЫ — тенториум. Прочие обозначения см.
рис. 125, стр. 16&
Но у Psylla она получает совершенно исключительное развитие. Она под-
разделена на две мышцы, которые идут от скутума (Sctz) к средней фрагме(Phr^). Их наклон настолько крут, что при сокращении они уплощают
скутум итянут его вниз. Таким образом, одна продольная мышца (II т. I. й
г
)
становится антагонистом другой продольной мышцы (IIm.l.i
x
), вместе
с мышцей другой системы (II т. dv) поднимает крыло и тем самым изменяет
свою первоначальную функцию опускателя крыла на противоположную.
У крупных цикад описанные соотношения выражены еще сильнее (рис.
156). Средняя фрагма (Phr2) еще дальше уходит вниз, вторая продольная
мышца среднегруди (II т. I. d2) в связи с этим увеличивается и становится
почти вертикальной. Наоборот, дорсо-вентральная мышца (II т. dv)
ослабевает. Сокращение первой продольной мышцы (рис. 156 С, //т. I. d})
притягивает тергит (N2) к фрагме (Phr^). Но так как передний конец
тергита через преаларныи выступ соединен с эпистернои и потому находится
от нее на известном расстоянии, то указанное движение сопровождается
поворачиванием фрагмы вокруг фурки (Fu%). В результате задний конецтер-
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гального комплекса приподнимается, а крыло опускается. Наоборот, при
сокращении дарсо-вентральной (II т. dv) и второй продольной мышцы
(Ilm.l.dz на рис. 156 В) спинной купол уплвщается и крыло,поднимается.
Таким образом, в пределах Homoptera развиваются два типа крыловой мускулатуры.
Один сходен с тем, что имеет место у перепончатокрылых и у большинства других отря-
дов. Другой характеризуется превращением одной из продольных мышц в антагониста
другой продольной мышцы и является единственным в своем роде. Интересно, что клопы,
Em.bd?
Жт.и,
Рис. 156. Мышцы правой половины среднегруди цикады Tibicen septen-
decim. По Веберу, изменено. А — общее расположение мышц, средина
мышцы // т. I. dt вырезана; В — схема сокращения дорсо-вентральных(// т. dvi) и вторых продольных (Ifm.l.dt) мышц; С — схема сокра-
щения первых спинных продольных мышц (// т. I. dj). Объяснение
в тексте.
Л m. isgm — интерсегментальная мышца, N 2 — тергит среднегруди. Сократившиеся
мышцы обозначены поперечной исчерченностью. Прочие обозначения см. рис. 125,
стр. 166.
или Heteroptera, стоящие, разумеется, дальше от тлей, чем цикады, имеют крыловую
мускулатуру типа тлей. С другой стороны, у Homoptera, кроме двух уже приведенных
типов, есть еще третий, свойственный небольшой группе Aleurodidae. Он характеризуется
значительной гомономностью средне- и заднегруди как в отношении мускулатуры, так
и в отношении склеритов и самих крыльев.
§ 6. ДВУКРЫЛЫЕ
^ У бабочек, перепончатокрылых и полужесткокрылых ясна тенденция
к усилению переднего крыла за счет заднего с соответствующими измене-
ниями - скелетно-'МышеЧного аппарата. Она достигает максимума в отряде
двукрылых. Двукрылые, помимо отсутствия заднего крыла, характери-
зуются'также тем, что к ним принадлежит множество превосходно летающих ,
форм, Их трудная капсула, однако, еще не подвергалась изучению при
помощи современных методов, поэтому мы ограничимся лишь немногими
указаниями. У таких примитивных и слабо летающих форм, как комары
долгоножки Tipulidae (рис. 157 А), среднегрудь сравнительно мало откло-
няется от обычной схемы, в частности плейральный шов имеет нормальный
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ход (рис. 157 А, В, S. р[2). Между тем, у слепня (рис. 157 С) с его быстрым
и сильным полетом плейральный шов совершенно изменился, он идет сна-
чала вверх, затем поворачивает под прямым углом вперед, затем снова, по-
вернув под прямым углом, идет вперед. Существенно также, что мерон (Мег2)





Рис. 157. Двукрылые. А—Holorusia (Tipulidae), вид сбоку на грудь, склериты
передне- и заднегруди заштрихованы вертикально, мембраны пунктированы; В —
то же, плейро-стернальная часть, главным образом, среднегруди; С — плейро-стер-
нальная часть груди слепня (Tabanus); D—продольный разрез через грудь дрозофилы.
D по Залокару.
Abd. т. I. V — продольная вентральная мышца брюшка, т. cerv—шейная мышца. Pit) — постнотум.
Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
прикрепленные к нему дорсо-вентральные мышцы перестают участвовать
в движении ног и становятся исключительно крыловыми. В то же время
мышцы, лежащие впереди плеиральной складки, мигрируют с коксы на стенки
груди и,таким образом, тоже получают прочную.опору. В среднегруди Diptera
происходит еще много перестроек, связанных с интенсификацией работы
крыла.
В последнее время появились исследования по строению груди двукрылых,
в частности по грудной мускулатуре дрозофилы (рис. 157 D), Основной чертой является
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развитие среднегруди за счет заднегруди. Достаточно указать, что продольные
спинные мышцы, столь мощные в среднегруди (II т. I. й
ъ
 т. I. d^), совершенно
отсутствуют в заднегруди, а вместо шести сильных дорсо-вентральных мышц средне-
груди (II т. йу.), заднегрудь сохраняет только два небольших мускула (III т. dv).
Подобно Hymenoptera средняя фрагма (Phr^) далеко заходит в брюшко, что связано
с общей редукцией заднегруди. Характерно, что даже мышцы, приводящие в дви-
жение жужжальце, не удается гомологизировать. В стерналыюй области сильно
развиты фуркальные образования.
§"7. ЖУКИ ; >
Совершенно противоположную тенденцию мы встречаем в отряде
жуков, у которых основная роль в полете принадлежит задним крыльям.
Жуки характеризуются сильным
развитием тергита переднегруди,
или пронотума, известного под
названием, грудного щита и
играющего заметную роль во
внешнем виде этих насекомых.
Тергит среднегруди, или мезо-
В
Рис. 158. Плавунец (Dytiscits marginalis). A — самка с брюшной стороны, по Кор-
шельту; В — тергальная область груди, вид сверху. Передне- и заднегрудные скле-
риты заштрихованы. ,
Сх.)—задняя кокса, сросшаяся с грудью, Рг. сх
ъ
—отросток задней коксы, Strn3—стернит заднегруди,Strn.U, Strn 111, Sim IV — второй, третий, четвертый абдоминальные стерниты соотв., 7Y3 —
задний вертлуг. Прочие обозначения см. рис. 125, стр.166.
нотум, весь скрыт под элитрами за исключением маленького треугольного
образования, известного под именем щитка и соответствующего скутелЛуму
(рис. 158 В, SctQ. Он скрепляет основания надкрыльев, когда они сложены.
Скутум (Scl%) и постнотум (pN2) развиты нормально, но склеротизированы
слабо в связи с тем, что в покое они спрятаны под элитрами. Тергит задне-
груди также спрятан под элитрами и также мягок. Основные части его доста-
точно выражены (Sct
s
, Sctl3, pNs). Склеротизация плейритов и стернитов
груди.большей частью очень сильна в связи с общим сильным развитием кути-
кулы. Подразделение на эпистерны и эпимеры достаточно ясно выражено.
Мускулатура груди жуков наиболее подробно изучена у плавунца
(Dyttscus).- Плавунец, однако, обнаруживает некоторое добавочное ослож-
нение. Задние ноги плавунца превращены в мощный гребной аппарат
(стр. 226). В связи с этим их коксы сильно увеличились и неподвижно
срослись со стернитом (рис. 158 А, Сх3), та^ что субкоксальное сочленение
утеряло всякую подвижность, но зато субтрохантеральное выполняет всю
основную работу гребли, и гребные мышцы приняли очень большие размеры.
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Последнее обстоятельство и является для нас сейчас наиболее существен-
ным. Громадные мышцы III т. ex. tr, которые на рис. 159 бросаются в глаза,
не имеют отношения к полету и являются экстензорами вертлуга (extensores
trochanteri). На них падает главная работа гребли. Они двигают назад
всю ногу, начиная с вертлуга и дают, таким образом, телу толчок вперед.
Они состоят из нескольких отдельных сильных пучков, начинаются от гро-
мадного стернального апофиза (Ар^)и соединяются с вертлугом посредством
сухожилий. В средне- и переднегруди размеры гомологичных мышц во
много раз меньше.
Что касается крыловых мышц, то в заднегруди, которая у жуков
является единственным несомненно летательным сегментом, находится
пара типичных спинных продольных мышц IIIm.l.dt; натянутых между
средней и задней фрагмами /рис. 159, Phr2, Phr3). Вторая спинная
продольная мышца (JIIm.l.d
a
) идет от тергита среднегруди к задней
Жт.Ц
' ' ' 111л
} / Ц
Рис. 159. Трудная мускулатура плавунца Dytiscus marginalis, по Бауэру, изменено.
АРа — апофиз стернита заднегруди, III т. ex. tr — отводящие мышцы вертлуга задней ноги. Прочие
обозначения см. рис. 125, стр. 166.
фрагме. Она является антагонистом предыдущей. Из двух дорсо-вентраль-
ных мышц (III m.dv) передняя идет от тергита к стерниту и является^самой
крупной из всех мышц плавунца, а задняя — к коксальной складке. Обра-
щает на себя внимание и то, что при довольно значительном развитии
системы поднимателей крыла (dv) опускатели (/. d±) развиты слабо и не
выдерживают сравнения с мощными мышцами предыдущих форм.
В среднегруди плавунца крыловые мышцы много слабее. Продольных
спинных мышц дне: одна натянута между про- и мезофрагмой (IIт. I. d
x
),
другая — между мезофрагмой и скутеллумом (II т. I. d2). Обе еще
короче своих заднегрудных гомологов. Имеются также дорсовентральные
мышцы (Ilm.dv). Слабое развитие среднегрудной крыловой мускулатуры
связано с тем, что она служит л,ишь для закрывания и открывания элитр,
причем даже и эта функция в значительной мере зависит не от силы мышц,
а от упругости хитиновых сочленений. Что же касается до движений элитр при
полете, то они, если и происходят, то лишь в малой амплитуде (стр. 250).
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Таким образом, у жуков, в противоположность всем вышеописанным насекомым,
крыловая мускулатура заднегруди значительно превосходит таковую среднегруди.
Но даже и в заднегруди она далеко не достигает той степени развития, которая харак-
терна для среднегруди других отрядов. Это и естественно, так как полет жуков является
тяжеловесным и медленным. • . '
§ 8. СТРЕКОЗЫ t
Грудь стрекоз (Odonata) представляет ряд особенностей, которые указы-
вают, что ее развитие шло в совершенно иных направлениях, чем у других
насекомых, в том числе и у поденок, с которыми стрекоз иногда сбли-
жают. Быть может, наиболее характерной особенностью их крылонос-
ных сегментов является усиленное развитие плейритов в ущерб тергитам и
стернитам и связанная с этим редукция продольной мускулатуры. Но к
этой основной особенности присоединяется ряд других.
Как видно из рис. 138 А (стр. 192), переднегрудь стрекозы чрезвычайно
мала и превращена по существу в кольцо, к которому подвешена первая пара
ног. Средне- и заднегрудь, наоборот, велики, составляют наиболее объ-
емистую часть тела насекомого и подверглись изменениям, которые прибли-
зительно однородны и в той и в другой. Так, в среднегруди эпистерна и эпи-
мера разделены хорошо выраженным плейральным швом (рис. 160 D, S. pQ,
а нижняя часть эпистерны добавочно подразделена поперечным швом, кото-
рый отделяет от нее небольшую инфраэпистернальную пластинку (I Eps2).
ХараШ^рной особенностью плейрита среднегруди является его скошенная
форма. Плейральный шов идет косо, и его нижний конец лежит впереди верх-
него. Эпистерна и эпимера в соответствии с этим также скошены наподобие
параллелограмма, и задний край эпимеры параллелен плейральному шву;
поэтому основание крыла смещено назад, а основание ног — вперед.. По-
следнее обстоятельство, несомненно, имеет функциональное значение. Ноги
стрекозы (воздушного хищника) служат для удержания добычи на лету,
и потому приближение их ко рту важно. Другая особенность эпистерн сред-
негруди состоит в том, что их края загибаются вперед и вверх к средней
линии тела и образуют чрезвычайно типичный для стрекоз косой скат
(рис. 160 В, D, Eps2), идущий от основания передних крыльев к голове,
или точнее к переднегруди. Вдоль средней линии этого ската правая и левая
эпистерны встречаются и сливаются друг с другом, образуя гребень. В про-
тивоположность обширному плейриту, стернит среднегруди весьма мал
(рис. 160 С, Strn2). Точно так же мал и тергит (рис. 160 В, N2). Хотя от
него сзади и отчленен постнотум (pN2), но последний тоже мал.
Аналогичное состояние обнаруживает заднегрудь. Косое расположение
(рис. 160 D) плейрального шва (S. pl3), эпистерн и эпимер (Eps3, Ерт3),
отчленение инфраэпистерн (iEps3), весьма малый размер стернита (рис. 160
С, Strn
a
) и тергита (рис. 160 В, N3, pN3), смещение крыльев назад, а ног
вперед, не отличаются от того, что мы видели в среднегруди. Замечательны,
однако, эпимеры заднегруди, края которых загибаются вниз и вперед
и приближаются к средней линии груди позади стернита. У одних стрекоз,
например у Austrophlebia, правая и левая эпимеры еще отделены друг от
друга стернитом и постстернальной пластинкой (рис. 160 C,Epm3,pStrns), но
у большинства (рис. 160 Е) они встречаются друг с другом по средней линии
и отделяют стернит (Strn3) от постстернальной пластинки (pStrn3). Это
видоизменение эпимер, разумеется, также способствует перемещению зад-
них ног вперед ко рту. Таким образом, передняя стенка птероторакса, т. е.
крылоносных сегментов, стрекозы образована загнувшимися эпистернами
среднегруди, а задняя загнувшимися эпимерами заднегруди»
Итак, в крылоносных сегментах стрекоз плейриты получают чрезвы-
чайно сильное развитие, образуя всю ту часть груди, которая бросается в
глаза при' первом взгляде на насекомое, тогда как стерниты и тергиты низ-
ведены на степень почти рудиментов. Подобное преобладание латеральных




Рис. 160. Голова, грудь и начало брюшка стрекоз. А—
Апах Junius, медиальный разрез груди, по Кларку; B,C,D—
Austrophlebia costalis Сверху, снизу и сбоку соотв.; Е—
Orthetrum, часть заднегруди снизу, по Тиллиарду, F —
тергиты средне- и заднегруди Aeschna grandis с продоль-
ными мышцами, вид изнутри, по Полетаеву.
aN:i — антенотум заднегруди, С — costa, IIdvL, IIUv3 — первая и третья дорсо-вентральМЫё мышцы
среднегруди, Illdvi, llldv-a Illdv, — первая третья и седьмая дорсо-вентральные мышцы задне-
груди, III isgm, —интерсегментарная мышца заднегруди, l.l. d — продольная спинная, мышца
переднегруди, iEps2,. iEps^—инфраэаистернальные пластинки средне- и заднегруди соотв.,, pStrn —
постстернит заднегруди, Stg2, Stgj—дыхальца средне- и заднегруди соотв., S. phr.,S. plir. m,
5. phr.p — передний, средний и задний заменители фрагм соотв. Прочие обозначения см. рис
125, стр. 160-
ных насекомых, где мы нередко встречаемся с усиленным развитием терги-
тов (Hymenoptera, Diptera) и стернитов (многие жуки). Стрекозы могли бы
быть поэтому названы мегаплейральными и микротергальными насекомыми.
Описанные соотношения находят свое соответствие и, быть может, правиль-
нее сказать, объяснение, в строении крыловой мускулатуры стрекоз* Эта
последняя опять-таки построена по совершенно особому типу, который лишь
в последнее время удалось связать с общим для всех прочих насекомых пла-
ном ее строения. <•
Основная особенность к р ы л о в о й м у с к у л а т у р ы стрекоз со-
стоит в том, что продольные спинные мышцы, столь мощно развитые у всех
других насекомых, подверглись далеко идущей редукции, и функция опуска-
ния крыльев в основном перешла к дорсо-вентральным мышцам. По Кларку '
(1940), крыло поднимается главном образом при помощи громадных дорсо-
вентральных мышц непрямого действия (рис. 160 А, II dvlt III dv^), кото-
рые идут от тергита к стернитам и гомологичны поднимателям крыла прочих
насекомых (ср. рис. 567 В, стр. 802). Их работу дополняют три другие
значительно меньшие парные дорсо-вентральные мышцы (напр., /// dv7),
из коих две непосредственно соединены с крылом и являются, таким обра-
зом, мышцами прямого действия. Главная работа опускания крыла происхо-
дит при помощи двух пар громадных мышц прямого действия. Из них
Передняя пара (II dv3, III dv3) представляет собою гомолог базаларных
мышц плейральной системы прочих насекомых (m. pl
x
, т. pl2 на рис, 129 В),
тоща как другая пара (не изображенная на рис. 160 А, где их загоражи-
вают вышеописанные подниматели // dvt, III dvx) гомологична субаларным
мышцам той же системы (т. pl3, т. р/4 на рис. 129 В). Опускателями слу-
жат также продольные спинные мышцы (// l.d, III I. d), которые лежат
медиально от вышеупомянутых дорсо-вентральиых поднимателеи и натянуты
частью между настоящими фрагмами (Phr2, Phr9), частью между ново-
образованиями, функционально заменяющими их (S.phr.m, S.phr.p).
Функциональная роль этих мышц очень невелика, что ясно из их малого*
размера, но их морфологическое Значение первостепенно. Они представляют
собою ничтожные остатки продольной мускулатуры прочих насекомых (ср.
рис. 141—159) и позволяют связать с этой последней аберрантную
мускулатуру стрекоз. Дегенеративный характер продольных мышц
стрекоз подчеркивается, с одной стороны, тем, что в семействе Libel-
lulidae они сохраняются лишь в среднегруди, а в заднегруди отсут*
ствуют. С другой стороны, Полетаев (1879), весьма точно описавший
эти мышцы почти 70 лет тому назад, указывает, что у личинок стрекоз они
развиты кильнее, чем у взрослых.
Таким образом, развитие плейральных склеритов груди стрекоз за счет
тергитов и стернитов находит себе полное соответствие,^ в строении муску-
латуры. Вся в целом грудная скелетно-мышечная Система этих насекомых
видоизменяется в одном направлении; ее латеральные компоненты чрезвы-
чайно усиливаются и в значительной мере принимают на себя функции
атрофирующихся медиальных. При этом, мы должны, в согласии со Снод-
грассом, принять, что ведущими были изменения мускулатуры, а изменения
в скелете последовали за ними. Таким образом, крыловая скелетно-мышеч-
ная система стрекоз, их «крыловой мотор» является высоко специализиро-
ванным производным таковой прочих насекомых, что имеет большое зна-
чение для систематики (стр. 795). Отметим еще одно обстоятельство. В основ-
ном jrane крыловой мускулатуры направления дорсо-вентральных поднима-
телеи и продольных опускателей перекрещиваются друг с другом, тогда
как у стрекоз те и другие, за исключением рудиментарных продольных,
идут все в одном дорсо-вентральном направлении без перекреста. На осно-
вании этого первый тип можно назвать п е р е к р е с т н о м ы ш е ч н ы м ,
или х и а с т о м и а р н ы м , а второй — п р я м о м ы ш е ч н ы м, или
о р т о м и а р н ы м,
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РАЗЛИЧНЫЕ ТИПЫ ГРУДНЫХ КОНЕЧНОСТЕЙ
Общее строение ног насекомого было уже рассмотрено (стр. 160—165). Ос-
новная их функция —передвижение по почвенным и растительным поверхнс-
t стям (ползание, ходьба, бег), почему ноги насекомых
/ обычно и называют ходильными или бегательными
ногами. Сначала мы остановимся на этом основном
процессе, а затем рассмотрим случаи приспособления
ног к специальным способам передвижения и к выпол-
нению некоторых других функций, лишь частью свя-
занных или совсем не связанных с передвижением.
§ V ХОДЬБА И БЕГ
Ползание по горизонтальной и слабо наклонной
поверхности представляет собою основной способ пе-
редвижения насекомых. Субкоксальное, вертлужное
и коленное сочленения и сложная система мышц
дают ноге возможность совершать разнообразные
движения, дополняемые,, самостоятельными движе-
ниями лапки.
Механизм бега по горизонтальной поверхности
состоит (рис. 161) в том, что шесть ног насекомого
функционально объединяются в две тройки, работаю-
щие поочередно. Одна тройка состоит из правой перед-
ней, левой средней и правой задней ноги, другая —
из левой передней, правой средней и левой задней.
В каждый момент бега насекомое стоит на треножнике,
образуемом одной из троек, тогда как ноги другой
тройки отделены от субстрата и заносятся вперед. В
силу того, что две ноги тройки находятся с одной
стороны тела, а третья—с другой, тело поддержи-
вается ими, как треножником в достаточно устойчивом
равновесии. Треножник, однако, не неподвижен, на^
оборот, он и выполняет всю работу перемещения тела
вперед. Передняя нога треножника сгибается в колен-
ном суставе и тем самым т я н е т тело вперед.
Прибавим, что коготками она зацепляет за неровности субстрата. На-
оборот, средняя и особенно задняя ноги треножника разгибаются
в колене и, таким образом, т о л к а ю т тело вперед. При этом,
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естественно, передняя нога тройки направлена концом вперед, задняя —
назад, а средняя — в сторону. В связи с различием функций находится и
различие в длине ног. Задняя пара ног несколько длиннее, а передняя
несколько короче средней, что особенно хорошо заметно у таких быстро
бегающих форм, как жужелицы или тараканы. В тот момент, когда
данная „тройка закончила работу перемещения тела вперед, проис-
ходит перемена ролей. Ее ноги отделяются от субстрата и начинают
Заноситься вперед, а ноги второй тройки опускаются на субстрат
и начинают перемещать тело вперед. Кроме действия
коленных сочленений имеет место также работа двух
других сочленений. Субкоксальное сочленение осо-
бенно важно для движений ноги вперед и назад, верт-
лужное — для поднимания и опускания ее. Нога сопри-
касается с субстратом или только претарзусом, или
всей нижней (подошвенной) стороной лапки и концом
голени. , .
Быстрота бега насекомых не особенно велика. В
общем они уступают в этом отношении паукам и мно-
гоножкам. Проворный бег. обычно связан с ослабле-
нием или утратой способности к полету (жужелицы,
тараканы, муравьи). Однако известно, что даже, на-
пример, постельный клоп ползет со скоростью 125 см
в минуту; человеческая вошь проползает 1 м в 3 ми-
нуты. Многие хорошо летающие формы пользуются
ногами больше как прицепными органами, чем для
передвижения. Оставляя в стороне многочисленные
случаи редукции ног, связанные с утратой способ-
ности к передвижению (самки червецов, паразитиче-
ские личинки) или с изменением характера передвиже-
ния (личинки мух, ползающие при помощи ротовых
придатков и сокращений всего тела), остановимся
на редукции передних ног у ряда Rhopalocera.
У нимфалид средние и задние ноги нормально развиты и, напри-
мер у крапивниц, отличаются своей светлой окраской от черноватого
цвета туловища и нижней стороны крыльев. Но длина передней ноги
примерно вдвое меньше; ее голень и лапка покрыты черными волосками,
и прицепная функция невозможна. Бабочка держит передние ноги плотно
прижатыми к телу, так что они даже мало заметны, и пользуется при сидении
и ползании только средними и задними ногами. У сатирйд редакция перед-
них ног заходит еще дальше, они в несколько раз меньше средних и спря-
таны в волосяном покрове груди (рис. 162). Таким образом, у этих форм
мы имеем функционально четвероногое состояние. Характерно, что в неко-
торых других семействах Rhopalocera, как например Lycaenidae, Papilio-
nidae, этой особенности не наблюдается. t.
Рис. 162, Передняя




§ 2. ПРЕТАРЗУС И ПОЛЗАНИЕ ПО ГЛАДКИМ ПОВЕРХНОСТЯМ
При обычном ползании значительную роль играют коготки претарзуса,
которыми заканчивается нога. Когда насекомое ползает по гладким наклон-
ным или вертикальным поверхностям и особенно вверх ногами (по нижней
поверхности листьев, по потолку), возникают новые задачи, которые решают-
ся различными способами.
Прехарзус соответствует дактилоподиту ракообразных. Однако в своем
первоначальном виде он не сохраняется у насекомых, ибо имеет
лишь сгибающие мышцы, тогда как свойственный ракообразным разги-
батель отсутствует. «Дактилоподитное» состояние претарзуса сохраняется
у Protura и некоторых личинок (стр. 163). Но уже Leplsma (рис. 163 D, Е),
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кроме непарного коготка дактилотюдита (Un. m), имеет два латеральных
коготка (Un). У Japyx (рис. 163 А, В) непарный коготок рудиментарен,
тогда как латеральные развиты сильно, а снизу образовалась круглая пла-
стинка (unguitractor Untr), к которой прикреплено сухожилие сгибателя
претарзуса (стр. 163). Указанные латеральные коготки чрезвычайно харак-
терны для насекомых. Но кроме них часто развиваются другие образования,
которых насчитывается
три типа. Э м п о д и у м
(empodium)—это щетин-
кообразный непарный
отросток (рис. 164 С,
Епр), а р о л и у м (аго-
lium, рис. 164 А, Аг) —
непарная подушечка ме-
жду коготками и, нако-
нец, п у ль в и л л ы (pul-
villi) — две мягкие по-
душечки, расположен-
ные каждая под своим
коготком (рис. 164 С,
Pulv). Иногда, напри-
мер у Magicicada, эти
коготки (рис.. 164 В).
аролиум хорошо развит
Unni
Рис. 163. Примеры сохранения коготка претарзуса.
А — Japyx, дорсальный вид; В — то же, вентральный;
С — Lepisma сбоку; D — спереди; Е — претарзальный
коготок отдельно.
Аг— аролиум, Етр—эмподиум, Pulv— пульвилла, Таг—чле-'
ник лапки, Tnd. prt.—• сухожилие претарзуса, Un — латераль-
ный коготок, Vnf — сочленовный ныступ (unguifer), Un, m —ме-





образования отсутствуют и остаются только
Наоборот, у трипсов коготки редуцированы, а
(рис. 165 Е, F). Соотношение аролиумов и пульвилл недостаточно" ясно,
но, например у листоблошек, пара пульвилл возникает разделением аро-
лиума личинки (рис. 165 С, D). Иногда присутствуют и пульвиллы и аро-
лиум (рис. 165 А). Таким образом, гомолог дактилоподита ракообразных
подвергается у насеко-




в следующем виде. Наи-
более ясна работа ко-
готков. Они зацепля-
ются за неровности суб-
страта, что имеет значе-
ние и при горизонталь-
ном передвижении, еще






рата (стр. 174) указы-
вает на важность их
функции. Напомним, что
они играют большую
роль при работе колющего хоботка клопа (стр. 135). Однако коготки вряд ли
могут иметь большое значение при ползании по очень гладким поверхностям
и при передвижении вверх ногами. Здесь основная функция переходит к мяг-
ким пульвиллам и аролиуму. По старым данным Чешайра, у пчелы при пол-
зании по шероховатой поверхности коготки зацепляются за неровности, а аро-
лиум отогнут кверху (рис. 166 Л). При переходе на гладкую поверхность ко-
готки соскальзывают в стороны, а находящиеся внутри аролиума два стержня.,
Put
Рис. 164. Конец ноги. А—Periplanetaamericana (снизу);
В — Magicicada septendecim (снизу); С — мухи сем.
Asilidae (сверху); D—тоже, сбоку.
Обозначения см. рис. .163.
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будучи неподвижно соединены и с аролиумом и с коготками, автоматически |
опускаются, прижимают аролиумк гладкой поверхности и расправляют его I
на ней. Так как его кутикула мягка, то создает-
ся вакуум, и нога присасывается (рис. 166 В).
При поднимании ноги, стержни оттягиваютаро-
лиум вверх, начиная с боковых его ветвей, и
нога отделяется от субстрата. Красивое объяс-
нение Чешайра, однако, не вполне удовлетво-
рительно, ибо, по Веберу, мягкие части претар-
зуса действуют и в разреженной атмосфере так
же, как и в нормальной. Возможно, что здесь,
играют роль клейкие выделения. С этим согла-
суется отсутствие аролиумов и пульвилл у вод-
ных насекомых. Мягкие подушечки могут нахо-
диться также и на лапке, например у кузнечи-,
ков, живущих на растительности; они носят
название т а р з а л ь н ы х пульвилл, или
euplantulae (рис. 167 A, Eupl). У пустынных^
саранчевых (167 В) на конце голени по-
являются искривленные сочлененные шипы —
ш п о р ы (S
x
 ) , а у пустынных кузнечиков тар-
зус становится рудиментарным, но на конце
голени развиваются две длинных шпоры (на
рис. 167 С, S). Клейкий секрет нередко выде-
ляется на концах волосков, которыми у некото-
рых насекомых покрыты подошвенные поверх-
ности претарзуса, лапки и концы голеней.
Своеобразен механизм действия волосков
клопа Rhodnius. На конце голеней его перед-
них и средних ног находятся подушечки,
покрытые густыми цилиндрическими воло-
Рис. 165. Конец ноги. А—мухи
сем. Leptidae; В—клопа Palo-
тепа prasina; С — личинки ли-
стоблошки Psylla; D — то же,
взрослой; Е —трипса со втя-
нутым аролиумом; F — то же,
с выпяченным.
Обозначения см. рис. 163.
сками (рис. 168 Л). Концы волосков срезаны под углом 45° к их длине,
причем поверхность среза обращена к голове насекомого (рис. 168 В).
Волоски полые, и через срезанные их кончики выступает, жидкий секрет,
но не клейкий, а маслянистый. Если насеко-
мое находится на гладкой поверхности, то
выступающая жидкость около каждого во-
лоска образует маленький мениск (рис.
168 С). Если поверхность вертикальна или
наклонна, и насекомое сидит на ней голо-
вой вверх, то соскальзывание волосков вниз
невозможно, ибо волосок, сдвигаясь вниз,
растягивает находящийся впереди него
Eupl -
д
Рис. 166. Действие пульвилл у пче-
лы, по Чешайру. Объяснение в тексте.
Рис. 167. Прыгательные ноги;
А — кузнечика (Tettigonia);
В — саранчи; С — кузнечика
fthipipteryx (Tridactylidae).
Eupl — etiplantula, S — шпора, Si —
искривленная шпора, Tib — голень.
Прочие обозначения см. рис. 163.
мениск, силы капиллярности возрастают, и соскальзывание тотчас при-
останавливается. Так как волосков на каждой подушечке около 5000,
то клоп прекрасно удерживается на вертикальном стекле и полаа^т по
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нему головой вверх, но у насекомого, сидящего головой вниз, положение
оказывается обратным. Если волосок обращен мениском, т. е. передней сто-
роной вниз, то при смещении вниз мениск, укорачивается, и капиллярное
сопротивление капли секрета уменьшается. Й действительно, Rhodnius,
будучи посажен головой вниз на наклонное стекло, не говоря уже о верти-
кальном, не может на нем удержаться и соскальзывает вниз. Присасыва-
ние к гладкой поверхности посредством создания вакуума, несомненно,
имеет место в ногах самца плавунца и в некоторых других случаях, к кото-
рым мы вернемся в главе о покровах (стр. 366), •
Рис. 168. Присасывательные волоски клопа Rhodnius prolixus, no
Вигглесворту. А — продольный разрез через подушечку, покрытую
присасывательными волосками; В — разрез через последние при
большем увеличении; С — схема менисков между концами волосков
и гладкой поверхностью. •
Таким образом, для передвижения по гладким поверхностям у насеко-
мых выработались Многочисленные приспособления, функции которых
однако изучены далеко недостаточно.
§ 3. ПРИЦЕПНЫЕ НОГИ
Вши живут среди волосяного покрова млекопитающих, подвижность их
невелика, а некоторые виды являются почти сидячими. В связи с этим у них
выработались прицепные приспособления на ногах, позволяющие им
прочно держаться на волосах хозяина. Так, например, у человеческой
вши (Pedtculus humanas) голень передней ноги расширена и имеет контур
неправильного четырехугольника (рис. 169 В, Tib). Передний внутренний
угол последнего вытянут в Широкий отросток. Лапка состоит из одного рас-




Рис. 169. Прицепные ноги человеческой вши
Pediculus liumanus. A — задняя нога личинки;
В — передняя нога самца.
Fern — бедро, Tib — голень, Таг — лапка. . Прочие
обозначения см. рис. 163, стр. 220.
жен (Un). При сгибании его конец прижимается к к$нцу отростка голени,
охватывая волос, как щипцами; пространство между коготком, голенью и
ее отростком достаточно для во-
лоса. Между тем у личинки вши
голень относительно длинна, ее
отросток едва намечен, коготок
слабее, чем у взрослого (рис.
169 А). Таким образом, специа-
лизация прицепной ноги углу-
бляется в течение индивидуаль-
ного развития особи.
J
 Прицепная нога специализи-
руется еще сильнее у Antarcto-
phtirius —вшей, паразитирую-
щих на ластоногих (рис. 170 А).
Последние превосходно плавают,
и их паразиты должны удержи-
ваться на хозяине, когда он
плывет. В соответствии с этим
Antardophtirius имеет необычай-
но мощные прицепные ноги. Го-
лени средних и задних ног еще
шире, чем таковые передних Pe-
diculus. Хватательный край го-
лени и его отросток вооружены
многочисленными зубцами. Лапка, как самостоятельное образование, ис-
чезла, слившись с голенью (рис. ПО D, Tib -f Таг), но у личинки это
слияние еще не закончено '(рис. 170 С). Коготок также, очень силен,
• искривлён и вдоба-














вые, сверчки) и для
блох, но встречаются






частью задние, но у тлей Dr,epanosiphum для прыжка служат передние
ноги, а у блох в нем," кроме задних ног, участвуют средние и, быть
может, передние. Прыгательная мускулатура даже задних ног неодина-
кова в разных группах.
ш
Fern
Рис. 170. Прицепные ноги у вшей ластоногих (Antarcto-
phtirius). A — общий вид насекомого; В — волоски и че-
шуйки (внизу) ее покровов; С, D — концы ног. По Ассу.
Fern — бедро,, Таг — лапка, Tib — голень, an — коготок.
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Рис. 171. Мышцы (m) и сухожилия (Tnd)
прыгательной ноги Dissosteira Carolina.
А — вскрытая нога; В — поперечный раз-
рез бедра — по Снодграссу; С — прыгатель-
ная нога жука блошки Psylliodes affinis —
по Эйдманну.
Обозначения см. текст и рис, 126, стр. 166.
В классическом примере п р я м о к р ы л ы х прыгательными ногами
являются задние, причем их голень и бедро сильно удлинены по сравнению с
прочими ногами, а бедро, сверх того, заметно утолщено (рис. 171). Утолще-
ние бедра объясняется тем, что пры-
гательной мышцей здесь служит
разгибатель голени, который поме-
щается в бедре и приобрел очень
большие размеры. Он занимает
большую часть полости бедра и
форма последнего, в значительной
мере, определяется его формой. Он
повлиял также и на скульптуру
бедра, которое покрыто многочис-
ленными ребрышками; в проме-
жутках между ними прикрепляются
отдельные мышечные пучки. Кроме
того, разгибатель разделился на'две
больших мышцы (т, ex. tib
x
, т. ex
tib.2) и пару маленьких, из которых
на рисунке видна лишь одна/m. ex.
tib3). Все эти мышцы прикреплены
к мощному сухожилию (Tnd
x
), ко-
торое тянет за рерхний конец го-
лени, разгибая ее. Когда голень со-
вершенно распрямляется, то выступ
на ее дорсальной поверхности упи-
рается в край бедра, и поэтому
«перегиб» колена невозможен (ср.
рис. 121 В, С). Перед прыжком бедро
и голень сложены вместе, а колено направлено вверх и несколько назад
(рис. 172 А). Сокращение описанных мышц разгибает колено и дает телу
толчок вперед и вверх. В этот момент голень описывает дугу вниз вокруг
своего нижнего конца, упирающегося в субстрат,
а бедро описывает дугу вверх вокруг коленного
сочленения. Вертлужное и субкоксальное сочле-
нения играют лишь направляющую роль. На
конце голени и на лапке прыгающих йрямокры-
лых находятся уже указанные приспособления
против скольжения ноги при прыжке (рис. 167).
У прыгающих п о л у ж е с т к о к р ы л ы х
главным двигателем прыжка служат мышцы, иду-
щие квертлужному сухожилию (рис. 126 Tnd. tr)
и приводящие в движение бедро. В связи с этим
бедро прыгающей ноги не подвергается увеличе-
нию, но коксы могут быть увеличены. Встреча-
ются и дальнейшие различия в прыгательной
мускулатуре. У листоблошек (Psylla)прыгатель-
ными мышцами служат фуркальные и коксаль-
ные (рис. 173 А, т. юс1+2). Они начинаются от
громадной фурки (Fu3) и заканчиваются на
вертлужном сухожилии (Tnd. tr). Коксы тоже
увеличены (Сх3), почти неподвижны и дают при
прыжке опору остальным частям ноги. Между тем
у цикадки TriecphoraipHc. 173 В) прыгательной мышцей служит пятая дор-
со-вентральная (IIIm.dv5a), которая тоже (стр. 172) заканчивается
на вертлужном сухожилии (Tnd. tr), но начинается на тергите (N
a
): Она
настолько увеличена, что ее прикрепительная поверхность переходит с
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Рис, 172. Схема прыжка у
саранчевых (А) и у полу-
жесткокрылых (В) и пры-
жок цикадки Athysanus (С).
Зачернены части ноги, пере-
двигающиеся при прыжке.
тергита наплейрит и фрагму (Phr^). Поэтому кокса и бедро здесь не уве-
личены, а фуркальные и коксальные мышцы играют второстепенную роль.
Сама прыгательная мышца, в связи с увеличением размера, разделилась
на две части (III т. dvba и Ш т. dvbb). Перед прыжком у Cicadidae бедро и
голень сложены вместе, но в
отличие от прямокрылых, ко-
лени обращены вперед по
направлению прыжка (рис.
172 В). В момент прыжка
голень остается неподвижной,
а бедро описывает дугу во-
круг колена до распрямления
последнего. Таким образом,
механизм прыжка здесь иной,
чем у прямокрылых. Там вра-
щаются и бедро и голень,
здесь —только бедро.
У ж у к о в блошек(На1-
ticini), судя по утолщенному
заднему бедру (рис. .171 С),
механизм прыжка сходен с
таковым прямокрылых.
У б л о х (Aphaniptera)
главными прыгательными но-
гами являются задние. Одна-
ко средние, весьма сходные
с задними, тоже имеют зна-
чение. Маленький вертлуг
задней ноги (рис. 173 С)
причленен двумя боковыми
мыщелками к сильно увели-




ния; оно разгибается при
помощи мышц разгибателей
(рис. 173 С, D, m. exj, идущих
от метатергита (N3), от плей-
рального гребня (Cr.pl) и от
переднего края коксы к длин-
ному сухожилию (Tnd. ex),
соединенному с отростком на
переднем крае вертлуга. Сги-
бание происходит при по-
мощи интракоксальных мышц
(т. //), которые идут от сте-
нок коксы к отростку на
заднем краю вертлуга. При
разгибании субтрохантераль-
ного сочленения конец тело-
подита опускается, при сгиба-
нии— поднимается. В связи с тем, что прыгательные мышцы помещаются в
туловище и в коксе, последняя очень сильно удлинена и расширена, дости-
гая величины малоизмененного бедра (Cμ. рис. 581). Укрепление тергита,
плейрита и коксы гребнями (рис. 173 С, Cr. trg, Cr. pi, Сг. сх) особенно
существенно в связи с тем, что тело блохи сплюснуто с боков.
Рис. 173. Прыгательная мускулатура в заднегруди
полужесткокрылых Psyila. (А —вид сзади) и
Triecphora vulnerata (В — вид спереди). С »- попе-
речный разрез заднегруди (?«гохи Pulex irritans.
Видны два сочленовных мыщелка вертлуга. D —
интракоксальные и часть туловищных прыга-
тельных мышц блохи Histricopsylla gigas. Видны
передний и задний отростки вертлуга. С, D по
• • ' Снодграссу.
а, f> — прыгательные шипы на конце голени, Сг. сх —
коксальный гребень, Cr. pi— то же плейральный гребень,
Cr.irg. — то же тергальный, Fern — бедро, Him. dv
a
a,
111т. dvbb—' части пятой дорсовентральной мышцы
заднегруди. т . ех — разгибатели вертлуга (и телоподита),
rn.fl —то же сгибатели, N^ — метанотум, Р1 — плейрит,
Strn—стернит, Tnd. ex — сухожилие разгибателей, Тг—
ветлуг. Прочие обозначения
4
—см. рис. 125, стр. 166.
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Длина прыжка насекомых бывает весьма значительна. Блоха прыгает
до 32 см в длину и до 19 см в высоту, что для человека соответствовало бы
прыжку на рысоту около 100 м. По Уотсону (1938), блоха прыгает головой
вперед, но приземляется головой назад, переворачиваясь в воздухе во время
прыжка. Перекувыркивание, видимо, связано с
тем, что,центр тяжести находится у блохи в задней
половине тела. Чтобы оно произошло, блохе необхо-
димо не менее 2,5 см свободного пространства. На-
тыкаясь при прыжке на препятствие, она сворачи-
вает и садится в сторону и обычно падает. Призем-
лившись ногами вперед, насекомое имеет возмож-
ность тотчас же прыгнуть обратно, если субстрат
не подходит.
§ 5. ПЛАВАТЕЛЬНЫЕ НОГИ
Рис. 174. Схема движе-
ния гребней ноги у пла-
вунца Acilius sulcatus.
Слева удар ногой назад,
справа ее отведение впе-
ред.
Ряд насекомых приспособился к жизни в пресных
водах. Отряды жуков и полужесткокрылых наибо-
лее богаты пресноводными представителями. Если не
считать ползания по подводным предметам, которое
не представляет специального интереса, то основным
способом передвижения является здесь плавание.
Классическим примером плавательной ноги является задняя нога п л а-
в у н ц a (Dytiscus marginalis). Тело плавунца представляет собою сплюс-
нутый овоид с заостренным задним краем, промежутки между склеритами
сведены к минимуму, так что форма тела обтекаемая. В связи с разви-
тием плавательных движений коксы его задних ног срослись впереди со
Л
/nextib Tib,
Рис. 175, Гребные ноги вертячки Gyrinus (А — С) и гладыша Notonecta glauca (D — F).
A — мускулатура ноги; В — выпрямленная нога; С — сложенная нога; D — распра-
вленные волоски; Е — сложенные волоски; F — сочленение между голенью и лапкой
с приспособлением против перегиба.
Обозначения см. рис. 125, стр. 166.
своими стернитами, сзади — со вторым сегментом брюшка и по сред-
ней линии — друг с другом. Субкоксальные сочленения, таким образом,
утратили подвижность, и их работа перешла к вертлужному, которое спря-
тано под двумя листовидными отростками (рис. 176 C,Cxz) кокс. Движение
ноги благодаря этому происходит в одной плоскости.-Вертлуг, а вместе с
ним и бедро, качается взад и вперед в плоскости, близкой к горизонтальной.
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Отведение бедра назад совершается громадными мышцами, идущими от апо-
физов фурки к вертлужному сухожилию (рис. 159, /// т. ex. tr). Эти мышцы
дают большую силу удара назад. Главная гребная поверхность образована
голенью и лапкой. Обе сплюснуты и усажены волосками, но особенно моди-
фицирована лапка. Членики ее сплюснуты дорсо-вентрально так же, как и
оба коготка претарзуса, превращенные в треугольные пластинки. По бокам
лапки идут два густых гребня эластичных волосков. При ударе ногой пло-
скость лапки обращена назад, а волоски от сопротивления воды автоматически
Гис. 176. Жуки и личинки с гребными ногами. А — Haliplus wehnkei; В — Gyrinus;
С — Dytiscus; D — Laccophilus hyalinus (Dytiscidae); Ё —хищная личинка ручейника;
F — куколка ручейника. F — по Иммсу.
расправляются, и гребная поверхность оказывается очень большой. При
отведении вперед волоски автоматически прижимаются к ноге, и поверх-
ность сопротивления сразу уменьшается. Коленное сочленение тоже сги-
бается пассивно. В результате при движении вперед нога встречает гораздо
меньше сопротивления, чем при ударе назад (рис. 174). Сходное устройство
Гребных ног имеют жуки Haliplidae (рис. 176 А) и некоторые в о д -
н ы е к л о п'ы. Так, у гладыша,(Notonecta) и гребляка (Corixa) гребные
-волоски сидят на задней голени и лапке (рис. 175 D, Е). У гладыша заме-
чательно приспособление против обратного перегиба в субтарзальном сочле-
нении (рис. 175 F). Перечисленные формы ударяют правой и левой ногами
одновременно. Но у Haliplidae (рис. 176 Л) все три пары ног гребные
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и работают попеременно, как при ползании. Поочередно также работают
задние гребные ноги жука водолюба. Личинки плавунцов также гребут всеми
тремя парами ног (рис. 176 D).
Иной тип гребной ноги имеют жуки в е р т я ч к и (Gyrinidae, рис. 176, В).
Эти превосходные пловцы преимущественно держатся по поверхности воды,
выставляя наружу верхнюю половину своего тела,но могут уходить подводу.
Передний конец тела у них закруглен, задний вытянут и заострен, благодаря
чему вода легко, рассекается головой и стекает с конца брюшка без вредных
завихрений. По Ботту( 1928)тело вертячки очень близко к форме,теоретически
наиболее выгодной для рассекания воды. Гребными ногами служат сред-
ние и задние (рис. 175 А, В, С). Бедро имеет форму широкого треугольника.
Коленное сочленение снабжено мыщелком, на котором качается голень. По-
следняя также треугольной формы и на своем заднем конце вдавлена углом,
обращенным вершиной к основанию ноги. Лапка подвижно сочленена с го-
ленью и сильно видоизменена. Ее членики превращены в удлиненные пла-
стинки, которые налегают друг на друга черепицеобразно и имеют все вместе
форму почти полукруга. Оба края голени и оба края лапки несут по ряду ши-
роких! волосков (рис. 175 А). При ударе ноги назад они автоматически распра-
вляются, и общая гребная поверхность волосков и ноги оказывается очень
большой (рис. 175 В). При отведении ноги вперед, сопротивление воды автома-
тически прижимает волоски к нрге, а лапка, вращаясь на своем сочленении,
входит в упомянутую впадину на голени (рис. 175 С). Поверхность ноги умень-
шается в несколько раз, и нога встречает лишь небольшое сопротивление воды.
У всех описанных форм гребные ноги работают в приблизительно гори-
зонтальной плоскости. Но у плавающих личинок ручейников они движутся
в вертикальной плоскости (рис. 176 Е). Ручейники интересны еще и,тем, что
плавают в стадии куколки. Средние ноги последней являются настоящими
гребными ногами и по краям усажены волосками (рис. 176 F). Это связано
с тем, что личинки окукляются на дне, но в конце метаморфоза куколка
выходит из кокона и уплывает к берегу, где вылупляется взрослое насекомое.
§ 6. НОГИ ВОДОМЕРОК И ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ПОВЕРХНОСТНОЙ
ПЛЕНКИ ВОДЫ
Замечательная группа водомерок Hydrometridae выработала совершенно
особый способ передвижения. Брюшная поверхность этих клопов покрыта
густым слоем мельчайших
волосков, которые не сма-
чиваются водой. Вслед-
ствие этого водомерка, на-
подобие^ смазанной жиром
'zt-jz иголки, не погружается в
воду, но остается на по-
верхностной пленке натя-
жения, которая лишь слег-
ка вдавливается под тя-
жестью насекомого (рис.
177 С). Животное прика-
сается к воде даже не ту-
ловищем, а лишь концами
своих длинных тонких ног.
Передвижение происходит,
главным образом, посред-
ством средних ног, ко-
торые наиболее длинны.
Их концы покрыты корот-
кими несмачивающимися
Рис. 177. Поверхностное натяжение и водные насе-
комые. А — мениск у несмачивающейся палочки;
В— то же у смачивающейся; С — водомерка, ноги
и брюшная сторона не смачиваются; D — вертячка,
вентральная поверхность не смачивается, ноги сма-
чиваются; Е — личинка комара, конец дыхательной
трубки не смачивается, тело смачивается;F — гладыш
в дыхательном положении, ноги и окружность дыха-
тельного отверстия смачиваются.
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волосками (рис. 178 А, В, С), плоско кладутсянаводу, и насекомое, уда-
ляя ими одновременно назад по поверхности воды, соверщает длинный пры-
жок вперед. Поверхностная пленка при этом не прорывается. Задние ноги
служат преимущественно для руления, передние—.для захвата добычи.
Описанный способ.передвижения настолько эффективен, что позволил во-
домеркам распространиться даже на моря. К ним принадлежит знаменитый
чисто океанический, род Halobates (рис. 178 D). Он живет на поверхности
моря в сотнях и тысячах километров от берега, питаясь плавающими остат-
ками беспозвоночных и приклеивая яйца к плавающим перьям птиц и выде-
лениям моллюска Janthtna. Морфологически он более специализирован,
Рис. 178. Водомерки и комары. А — Gerris sp., снизу; В, С — концы ее передней
и средней ноги соотв.; D— Halobates sobrinus, Маркизские острова, Тихий океан;
Е — конец средней ноги Rhagovelia obesa; F — конец ноги горного комара
Deuterophkbia mirabills с коготком и расширенным волосистым эмподиумом.
D — по Шарпу — Кузнецову, F — по Эдвардсу.
Обозначения см. рис. 125, стр. i<36.
чем его пресноводные родичи; средние ноги еще сильнее преобладают над
'задними и передними, брюшко укорочено, очевидно, в связи с перемещением
центра тяжести вперед. Не менее замечательны бразильские водомерки
Rhagovelia, живущие на поверхности горных потоков. В связи с необходи-
мостью преодолевать большие скорости течения, их локомоторный.аппарат
усилен — на конце средней ноги находится складной веер перистых во-
лосков (рис.* 178 Е). Эффективность удара ноги вследствие этого, разумеется,
. возрастает. Описанный способ передвижения, основанный на использовании
поверхностного натяжения воды, пригоден, казалось бы, только для неболь-
ших насекомых. Однако недавно открыта в Китае гигантская водомерка
Limnometragtgas,y которой тело достигает 34 мм длины, задние бедра 44 мм,
а задние голени 64 мм (Чайна, 1925), Если это крупное насекомое пере-
. двигается, как наши виды, то его прыжки должны измеряться метрами.
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Натяжение поверхностной пленки воды используется и другими
насекомыми. Так, у недавно описанного из центрально-азиатских: гор-
ных потоков комара Deuterophlebia mirabilis ноги заканчиваются волося-
ными кисточками (рис. 178 F). Куколки Deuterophlebia живут на дне
потока, и вылупляющееся взрослое насекомое должно всплыть на поверх-
ность стремительно несущейся воды и, вероятно, посидеть на ней перед
взлетом, наподобие комаров, обитающих в равнинных водоемах. Кисточки,
видимо, используются комаром в этот краткий, но важный период его
жизни.
С другой стороны, плавунцы и гладыши используют ту же пленку,
так сказать, обратным способом. Гладыш, возобновляя свой запас воздуха
(стр. 568), выставляет из воды конец брюшка, оставаясь сам под водой, и
упирается в поверхностную пленку перед-
ними ногами (рис. 177 F). Ноги лишь слегка
оттягивают пленку вверх, не прорывая ее и
образуя маленькие мениски, и насекомое по-
лучает благодаря этому весьма устойчивое
В
Рис. 179. Плавунец Dytiscus
marginalis. A — жук в дыха-
тельном положении близ по-
 Р и с 1 8 0 > Хватательные (хищные) передние ноги,
верхностнои пленки;. В - по-
 А
 _
 Nepa. в _ Ranatra; С - богомол Empusa;
D — Mantispa pagana (Neuroptera); E, F, G — клопов
Phytnatidae; E — Phymaia; F — Macrocephalus; Q —
Carcinocoris.
перечный разрез через брюш-
ко.
El — элитры, sEl — субэлитральная
дыхательная полость, Stg — ды-
хальце. Прочие обозначения см.
рис. 125, стр. 166. — нижняя губа. Прочие обозначения см. рис. 125
стр. 166.
положение. Задние ноги не участвуют в данной функции, но находятся
в положении, готовом для гребного удара. Аналогично ведет себя пла-
вунец (рис. 179 А), с тем отличием, что он упирается в пленку широко
раскинутыми задними ногами, тогда как передние и средние висят вниз.
Разница связана с тем, что плавунец плавает в нормальном положении,
а гладыш спиной вниз. •
§ 7. ХВАТАТЕЛЬНЫЕ НОГИ
У ряда хищных насекомых передние ноги превратились в хвататель-
ный аппарат. Классический пример представляют б о г о м о л ы . Пе-
редняя нога богомола в общем устроена по типу ножниц. Ее кокса
необычайно длинна (рис. 180 С), будучи лишь немногим короче бедра.
Вертлуг нормален, бедро длинно и сплюснуто в медиальной плоскости,
а нижний край его усажен многочисленными острыми зубцами. Голень
короче бедра, ее нижний обращенный к бедру край также усажен
зубцами, конец заострен и загнут вниз. Тонкая лапка не обнару-
живает специальных черт. Бедро и голень, складываясь вместе,
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образуют хватательный аппарат. Удлинение коксы конструктивно не-
обходимо, так как им обеспечивается передвигание собственно хва-
тательного аппарата и приведение его в нужное положение перед момен^
томдействия. В связи с развитием хватательных ног, вся организация бого-
мола видоизменилась. По существу еготело разделяется на две конструктивно
различные части — заднюю и переднюю. Задняя заключает в себе средне-
и заднегрудь, брюшко, средние и задние ноги и крылья. Она не представляет
чего-либо особенного и довольно толста. Ноги длинны итонки, ихединствен-
ной особенностью, существенной* для нападения на добычу, является спо-
собность к чрезвычайно медленному движению, с одной стороны, и к молние-
носному прыжку, с другой. Передняя часть тела состоит из головы и передне-
груди с передними ногами. Переднегрудь иногда коротка (рис. 181 В),
иногда вытянута до степени длин-
ной и тонкой палочки (рис. 181 А).
Она подвижно сочленена со сред-
негрудью, что дает возможность вы-
соко поднимать голову. Вдобавок и
голова обладает собственной по-
Рис. 181; А — богомол Qongylus gongyloides с длинной переднегрудью, из Шарпа — Куз-
нецова; В — богомол Metallyticus splendidus с короткой переднегрудью, по Шопару.
движностью, что необычно для насекомых. Таким образом, передняя
часть тела имеет ряд приспособлений для выслеживания добычи и овладе-
вания ею, а Задняя служит передвижной «платформой» для аппарата напа-
дения. Эффективность описанного устройства изумительна. Богомол, хотя
и летает, но охотится исключительно на земле иди на растениях. Он подолгу
подкрадывается неуловимо медленными движениями даже к таким пугли-
вым насекомым, как мухи, и затем через мгновение уже держит жертву
передними ногами. Челюсти служат, повидимому, только для поедания
добычи.
Хватательные ноги встречаются и в д р у г и х г р у п п а х насеко-
мых. Так, у сетчатокрылого Mantispa (рис. 180 D) и у водного клопа Rana-
tra (рис. 180, В) они построены почти так же, как у богомола. У обеих на-
званных форм коксы удлинены в не меньшей степени, чему богомола. Но ин-
тересно, что лапки, которые у богомола не принадлежат к хватательному
аппарату, здесь входят в его состав, так что параллелизм не полон. Хвата-.
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тельные ноги сходного типа.свойственны клопам Phymatidae (рис. 180 Е, F).
Особняком стоит хватательная нога клопа Carcinocorls, где голень при-
кладывается к длинному отростку бедра, так что получается клешня, как
у ракообразных (рис. 180 G).
Повидимому, к хватательным ногам следует отнести и ноги стрекоз. Структура здесь,
однако, совершенно иная. Стрекозы — воздушные хищники, которые на лету выслежи-
вают, хватают и поедают добычу. Благодаря уменьшению переднегруди и скошенной
форме средне- и заднегруди (стр. 215) все три пары ног стрекозы приближены к голове.
Так как средние ноги длиннее передних и короче задних, то концы всех трех нопмогут
охватывать предметы, подведенные ко рту снизу, вчемлегкоубедиться на живой стрекозе.
Ноги вдобавок цепки благодаря острым коготкам и многочисленным шипикам, покры-
вающим голени.
§ 8. РОЮЩИЕ НОГИ
Жизнь множества насекомых в той или иной мере проходит в почве.
Многие личинки роются там в поисках пищи, взрослые формы большей
Рис,. 182. Роющие передние ноги. А — Canthon brevis (Scarabaeidae);
В — Phanaeus carnifex (Scarabaeidae); С — медведки Gryllotalpa; D — ли-
чинка! 5 возраста цикады Magicicada septendecim снаружи; Е — то же,
6 возраста изнутри.
S — шпора. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
частью роют ходы и норки в связи с обеспечением потомства. Если оставить
в стороне рытье при помощи червеобразных сокращений тела, свойственное
многим личинкам, то главными копательными орудиями являются ноги.
Иногда даже у хороших «землекопов», как, на-
пример, у роющих ос, ноги почти не отклоняются
от нормального строения. Дело ограничивается
усилением лапки и ее волосистости. Но у пла-
стинчатоусых жуков, особенно у навозников,
изменения более сильны. Передняя голень рас-
ширена, выгнута и несет зубцы на наружном
крае. Эти признаки могут быть довольно резки
(рис. 182 Л), иногда к ним присоединяется ре-
дукция лапки, доходящая до ее исчезновения,
и на конце голени остается только шпора (S),
не имеющая отношения к лапке (рис. 182.6).
Кривой гребень голени и служит навознику
главным орудием работы, состоящей в постройке
подземных галлерей и убежищ, кубатура кото-
рых в десятки и сотни раз превышает объем
тела жука. Более глубокие изменения мы находим в передних ногах
л и ч и н к и к р у п н ы х ц и к а д . Так, личинка американской семнад-
цатилетней цикады (Magicicada septendecim) высасывает корни растений
в течение указанного периода, а перед вылуплением взрослого насеко-
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Рис. 183. Постройка личинки
цикады Magicicada septen-
decim, по Иммсу.
мого строит вертикальную надземную башенку (рис. 183). Кокса ее передней
ноги сильно удлинена (рис. 182 D, £), вертлуг довольно велик. Но наибо-
лее изменено бедро; оно сплюснуто с боков, его спинная поверхность дуго-
образна, а нижняя несет зубцы различной величины. Голень изменена сходно;
дорсальная сторона ее дуговидна, на вентральной сидят зубцы, конец за-
острен. Но все же она не достигает громадной толщины бедра. Лапка тонка
и слаба. Несмотря на различные функции, копательная нога цикады кон-
структивно напоминает ногу богомола.
Передние ноги м е д в е д к и представляют собой наиболее изменен-
ные ноги вообще (рис. 182 С). Они широки, толсты, поставлены косо
к телу, как у крота, и начи-
наются большой коксой-, к
которой примыкает вертлуг
с придатком. Бедро превра-
щено в широкую мощную
пластинку, Голень разрос-
 р
ис 184. Cylindroctieta longaeva (Orthoptera).
лась в треугольную пла-
стинку, с четырьмя сильными зубцами на нижнем крае. Вследствие слож-
ного характера разрастания голени, лапка сидит близ ее средины далеко
от краев. Два первые членика лапки превращены в зубцы с режущим краем,
остальные три членика нормальны. Лапка может вращаться около своего
сочленения, ее зубцы проходят мимо зубцов голени, действуя наподобие ма-
шинки'для стрижки волос. Такая конструкция служит для перерезания
корней, а вся нога в целом представляет превосходное орудие для рытья
и постройки длинных подземных ходов и камеры, в которой отклады-
ваются яйца. Мускулатура ноги чрезвычайно сильна, а переднегрудь под-
верглась сильнейшей склеротизации и очень тверда.
Сходное устройство передних ног имеет роющееся в песке прямокрылое
Cylindrochaeta (рис. 184).
Роющие ноги имеет также живущий в пустынях клоп Stibaropus.
§ 9. СОБИРАТЕЛЬНЫЕ НОГИ ПЧЕЛ
Заготовка «провизии» для личинок, в виде цветочной пыльцы и меда, со-
ставляет одну из наиболее сложных работ, выполняемых пчелиными пере-
пончатокрылыми (Apoldea).
У медоносной пчелы главным органом сбора пыльцы служат задние
ноги, причем собирательный аппарат сосредоточен на их голени и
лапке. Задняя голень медоносной пчелы (рис. 185 А) расширена к концу
и имеет контур сильно вытянутого треугольника. Внутренняя поверх-
ность голени не представляет ничего специального, она выпукла и по-
крыта мелкими волосками, но наружная поверхность несколько вдавлена
(рис. 185 В, К) и, в отличие от остальных покровов,«почти лишена волосков,
хитин ее гладок и блестящ. Однако вдоль длинных сторон голени идут
две каймы прямостоящих крепких волосков (Ь). Это приспособление
называется к о р з и н о ч к о й . Дно последней (с) образовано поверх-
ностью голени, а бока каймами волосков. Благодаря треугольной форме
голени корзиночка расширяется от основания к дистальному концу. Конец
"корзиночки лишен волосяной каймы, а, отступя от него, на дне корзиночки
сидит один большой в о л о с (рис. 185 А, /), загнутый концом ко входу
и несколько коротких щетинок. Наконец, широкий конец голени несет ряд
острых длинных зубцов, образующих густой г р е б е н ь (Pect).
Задние Лапки пчелы состоят из пяти члеников. Из них четыре последних не
изменены, но первый (1 Таг) сильно увеличен и превращен в приблизительно
четырехугольную пластинку, ширина которой почти равна ширине конца
корзиночки, а длина превышает ширину. Наружная сторона членика покрыта
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Рис. 185. Собирательный аппарат на задних ногах пчелы Apis mellifica. A — медиальный
вид ноги; В — то же, латеральный; С — нога с отогнутой лапкой в начале образования
пыльцевого комка; D — тоже, с пригнутой лапкой; E,F — увеличение пыльцевого
комка до полного (G) размера; Н — восковая пластинка наколота на волоски щеточки;
/ — пчела на лету формирует пыльцевой комок; J — пчела на лету вычесывает левую
щеточку правым гребнем. По Кастилю. К — поперечный разрез через голень.
а — волоски щеточки, 6 •—• краевые волоски корзиночки, с — «дно» корзиночки, Cal — ушко (auri-
cula), d —бороздка на пыльцевом комке, е—восковая пластинка.,/—концевой волосок в корзиночке,
g — сочленовный угол ; членика лапки, Pect — гребень, 7 Таг, 2. Таг, 3 Таг, 4 Таг, 5 Таг — членики
лапки с первого по пятый. Прочие Обозначения' см. рис. 125, стр. 166.
обыкновенными волосками, но на внутренней, обращенной ктелу, стороне на-
ходится щ е т о ч к а (а). Она состоит из 10—12 поперечных рядов круп-
ных золотисто-желтых волосков. Первый членик лапки п р и ч л е н е н
к концу голени не всем своим основным краем, а только п е р е д н и м ,
у г л о м (g), поэтому он может маятникообразно качаться около сочленения,
причем его основной край скользит по наружной поверхности вышеописан-
ного гребня. Наконец, задний проксимальный угол членика оттянут назад,
в виде «ушка» (Cat).
Пчела соскабливает пыльцу с цветка челюстями и одновременно увлаж-
няет ее. Пыльца прилипает к густым, отчасти разветвленным волоскам
головы и груди. Затем, главным образом, передние ноги очищают
пыльцу с тела, и она скопляется на щеточках средних ног. После этого
щеточки средних йог поочередно зажимаются и протаскиваются между
щеточками задних ног, вследствие чего пыльца со средней, например,
правой ноги, переходит на щеточку задней левой и наоборот. Впрочем,
щеточка задней может непосредственно соскребывать пыльцу с туло-
вища. Затем начинается наполнение корзиночки, которое происходит на
лету и состоит из нескольких операций, выполняемых очень быстро.
Когда в щеточках набралось достаточно пыльцы, пчела сближает под
брюшком задние ноги таким образом, что гребень одной ноги вты-
кается в щеточку другой, затем насекомое проводит гребнем по
щеточке и вычесывает из нее пыльцевые зерна (рис. 185 /). Пыльца,
таким образом, переносится с волосков щеточки одной ноги на
гребень другой. Увлажненные пыльцевые зерна при этом слипаются.
Пыльца вычесывается из щеточек поочередно, т. е. сначала, например, пра-
вый гребень вычесывает левую щеточку,, а затем ле-
вый правую. В результате на наружной поверхности
каждого гребня скопляется кучка пыльцы. Последний
акт работы состоит в том, что лапка совершает маят-
никообразное движение (рис. 185 С, D) и сдвигает
кучку пыльцы с гребня в корзиночку. У входа эта
кучка натыкается на вышеупомянутый волос (f),
который удерживает ее на месте. Вся серия операций
повторяется много раз. В корзиночку поступают с
дистального конца новые и новые порции пыльцы
(рис. 185 Ё, F). Они достигают боковых волосяных
стенок корзиночки, прилипают к ним и подвигаются
к основанию корзиночки. Заполнив всю длину послед- Рис. 186. Собиратель-
ней, образующийся . п ы л ь ц е в о й к о м о к .(о б-но ж- н а я задняя нога оди-
. к а пчеловодов) расширяется вверх и в стороны и при- ^ТшсагТш п Х
обретает округлую форму (рис. 185 G). Если пчела s шоффу.
работает на различных видах растений, отлича-
ющихся по цвету пыльцы, то в пыльцевом комке образуются поперечные
полосы разной окраски. Когда пыльцевой комок?"'достиг заметной величины,
то щеточки средних ног могут намазывать на него пыльцу и таким образом
некоторая часть пыльцы минует заднюю ногу. Этот путь, однако, лишь
дополняет вышеописанную основную работу. Когда пыльцевой комок
достиг достаточной величины, пчела прилетает в улей, упирается средней
ногой в верхний конец комка и выталкивает его из корзиночки в ячейку,
предназначенную для хранения пыльцы.
Собирательные ноги шмелей и пчел мелипон устроены таким же образом. Самцы
шмелей, а равно трутни и матки медоносной пчелы не имеют корзиночек; наружные
поверхности их голеней выпуклы и покрыты короткими волосками. У одиночных пчел
имеются собирательные аппараты других, менее совершенных типов. Так, у Dasypoda,
Panurgus, Anthoptiora и др. голени покрыты сплошь густым покровом волосков,
между которыми и набивается пыльца (рис. 186). У Andrena собирательные волзски
находятся на бедре задних ног, а у Megaehile на нижней поверхности брюшка.
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§ 10. НОГИ, СЛУЖАЩИЕ ДЛЯ ЧИСТКИ ТЕЛА И НЕКОТОРЫХ
ДРУГИХ РАБОТ
Насекомые нередко чистят свое тело. Для этого служат ноги. Иногда
у них нет специальных приспособлений для этого, как например, у ком-
натной мухи. В других случаях на ногах есть специальные аппараты для
чистки. Они основаны в общем на принципе гребешка и щипчиков. Так, Noto-
necta очищает свой хоботок при помощи щипчиков, образованных коленным
сочленением (рис. 187 D), a Cirmx hirandinis имеет гребешок и кисточку воло-
сков на шпоре голени (рис. 187 С). Наиболее совершенные приспособления
имеются на передних ногах перепончатокрылых. Например, у муравья
Рис. 187. Аппараты для чистки тела на передней и средней (D) ноге
насекомых. А, В, — Apis mellifica; С — Cimex himndinis; D — No-
•tonecta; E — Myrmica laevihodis.
; S — шпора, Sj — гребешок. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
Myrmica (рис. 187 E) на конце голени сидит подвижная шпора (S) с гребеш-
ком, который придвигается к гребешку на изогнутом первом членике лапки.
Аналогичное приспособ-
ление имеется у пчелы
(рис. 187 А, В) с тем от-
личием, что первый чле-
ник лапки не изогнут,
но имеет глубокую вы-





эти вырезки свои антен-
ны, начиная от основа-
ния, до конца. Рудимен-
тарные ноги Rhopalo-
сега(стр.219)также слу-
жат для чистки антенн -
Ноги могут, однако, служить и для противоположной функции. Так, полу-
жесткокрылое Trialeurodes (Homoptera) вылупляется совершенно гладким. Но на вен-
тральной стороне брюшка у него есть железа, которая выделяет тончайшие восковые
нити. Насекомое соскабливает их задней голенью с поверхности железы {рис. 188А),
и затем, «обскребывая» голень'о край переднего крыла, получает кучку воска на этом
последнем (В). Затем передняя нога берёт воск из кучки и намазывает им туловище
и голову (C,D). По мере расхода кучки воска, задние ноги доставляют туда новый за-
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Рис. 188. Намазывание воском тела Trialeurodes (Hemi-
ptera).
Объяснение см. текст.
пас. В результате насекомое покрывается характерным белым восковым пухом. Работа
выполняется в несколько минут. •
Подобным же образом личинка клопа Reduvius pefsonatus покрывает себя слоем
пыли, работая. задними ногами, . • '
Навозник Scarabaeus придает фарму шару иа овечьего навоза при
помощи своих изогнутых задних голеней и заканчивает работу, когда
кривизна голеней совпадает с таковой шара. Таким образом, размер шара
зависит от кривизны голеней.
Глава XIX
ПОЛЕТ НАСЕКОМЫХ
Полет насекомых определяется двумя моментами: характером крыловой
мускулатуры и строением самого крыла. Мышечный «мотор» описан выше
(стр. 170), а общая схема строения крыла (стр. 175) видоизменяется в каждой
группе по характерному для нее типу. Этим объясняется использование
признаков крыла в систематике насекомых.
§ 1. НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ СТРОЕНИЯ КРЫЛЬЕВ
А. Размеры, различия в строении и атрофия
Абсолютные и относительные размеры крыльев насекомых вариируют
очень широко. Если у мелких наездников, у филлоксеры и др. крыло крайне
мало, то у самого длиннокры-
лого современного насекомого —
у бабочки Thysania agrippin^
размах крыльев достигает 30 см,
а у ископаемой стрекозы Mega-
neura он доходил до 70 см. Соот-
ношение между площадью крыла
и размером тела также сильно
вариирует. У большинства на-
секомых длина крыла, если и
превосходит длину тела, то не-
многим, а нередко крылья короче
тела. Наибольшая относитель-
ная величина крыла характерна
для бабочек. Некоторые Rhgpa-
locera имеют громадные крылья и очень маленькое тело. Примитив-
ным мы считаем такое состояние, когда передние и задние крылья
одинаковы и по величине и по строению. Оно встречается у сетчатокрылых
(рис. 574), стрекоз (рис. 567 А), у некоторых других современных и у
ряда вымерших форм. Различия между передним и задним крылом
возникают в процессе эволюции различными путями. Даже у форм, счи-
таемых за одинаковокрылые, полной идентичности между передним и зад-
ним крылом не бывает. Одним из обычных путей дифференциации является
уменьшение заднего крыла по сравнению С передним, характерное для
поденок (рис. 569), Homoptera (рис. 571), перепончатокрылых (рис. 580)
и др. У поденок, например у Cloeon dipterum, оно приводит к исчезновению
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Рис. 189. Самец червеца Icerya purchasi, no
Иммсу.
Рис. 190. Переднее и заднее крыло Tetrix
subulata.
задних крыльев. То же самое характерно для двукрылых, где,.однако, зад-
ние крылья исчезают не бесследно, а превращаются в. косвенно связанные
с полетом органы —жужжальца (стр. 260). Задние крылья превращаются
в. ничтожные лопастинки также и у самцов червецов (рис. 189).
Встречаются и обратные отноше-
ния. У прямокрылых, как правило,
переднее крыло довольно узко, тогда
как заднее при той же длине имеет
веерообразную форму и ,потому по
площади значительно больше перед-
него (рис. 195). У некоторых саранче-
вых переднее крыло сильно укорачи-
вается по сравнению с задним (рис.
190). Эта разница еще сильнее у не-
которых палочников (рис. 198). У
уховерток переднее крыло также го-
раздо меньше заднего (рис. 197), у
веерокрылых оно превращено в жуж-
жальце, сходное с таковым двукрылых
(рис. 210 А). У жуков переднее крыло
также короче заднего (рис. 200), особенно, например, у стафилинид. Но
при утрате полета, например у жужелиц, у долгоносиков исчезает заднее
-крыло, а переднее сохраняется.
С другой стороны, разница между крыльями может зависеть не только
от величины, но также и of формы. Например, у бабочек переднее крыло
большею частью более вытянуто, чем заднее. Это различие бывает особенно
подчеркнуто, когда на заднем крыле образуются хвостовидные отростки,
в некоторых случаях превышающие длину
крыла. Очень длинны такие «хвосты» у
некоторых сетчатокрылых (рис. 191).
Крылья большинства насекомых назы-
вают перепончатыми, разумея под этим,
что их мембрана тонка и прозрачна. У пры-
гающих прямокрылых, у тараканов, бого-
молов и некоторых Homoptera передние
крылья окрашены сходно с телом и доба-
вочно склеротизированы, но сохраняют
жилкование. У уховерток и жуков екле-
ротизация передних крыльев приводит к
утрате жилкования; крыло склеротизиро-
вано в такой же мере, как и остальное
тело, и носит название надкрылья, или
э л и т р ы у жуков, и т е г м е н а у пря-
мокрылых и уховерток (tegmen). Ведущая
роль-в полете переходит к заднему крылу,
сохраняющему перепончатую структуру,
тогда как элитры, главным образом, защи-
щают спрятанные под ними задние крылья.
У Heteroptera обычно говорят о гемиэлит-
рах, так как основная половина крыла
склеротизирована, окрашена, как тело, и носит название кориума (corium),
тогда как концевая половина остается перепончатой (мембрана) и сохраняет
жилкование (рис. 194 С). Мембраны обоих крыльев налегают при склады-
вании друг на друга крест-накрест. У полужесткокрылых склеротизация
переднего крыла не отражается на его ведущей роли в полете (стр. 211).
Большое*значение имеет волосяной и чешуйчатый покров крыльев. Наи-
более сильно он выражен у бабочек, его развитие наблюдается также у ручей-
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Рис. 191. Croce filipennis,
Иммсу.
по
ликов* комаров (Culicidae, Psychodidae) и некоторых жуков (Curculionidae).
Особое значение имеет волосяной покров крыла у очень мелких насекомых, на
полет которых сильно влияет вязкость воздуха. Так например, у триа-
сов (рис. 192 А) крылья лентовидно сужены, но по краям несут густой
ряд волосков, которые и составляют значительную часть гребной поверх-
ности. Аналогично устроены крылья у многих молей, тогда как у Alucita
Рис. 192. Крылья мелких насекомых. А — трипса
Aeolothrips fasciata; В — жука Oligella foveolata(Tricfropterygidae); С—бабочки Alucita spilodac-
tyla (Pterophoridae); D — бабочки Orneodes sp.
крылья расщеплены по жилкам на две-три (рис. 192 С), а.у Orneodes —на
несколько узких долек, усаженных по краям волосками (рис. 192 D).
Сильная рудиментация или исчезновение обеих пар крыльев приводит
к утрате полета, характерной для многих паразитических насекомых, как
пухоеды, вши, постельный клоп, блохи, некоторые кровососки и т. д 7
а также для насекомых океанских островов: Иной характер имеет редук-






Рис. 193. Поперечный разрез через основную часть
 Н О В ) сеноедов, Mecoptera
крыла стрекозы Aeschna grandis, показывающий его /„„„.„„„х „« „„„-,, D ,
складчатую структуру, передний край -справа. По (Живущий на снегу UO-
у vy
 ^маньяну.
 reas)>. Двукрылых (зимний
комар Chionea), полужест-
кокрылых, жуков (жужелицы, долгоносики, Ptinidae), перепончатокрылых
(осы Mutillidae, наездники Pezomachus). Особенно велика внутривидовая
изменчивость крыла у трипсов, где многие виды состоят из длиннокрылых,
короткокрылых и бескрылых форм. У бабочек короткокрылость и бескры-
лость связаны с половым диморфизмом: самки психей, OrgyIα и некоторых
пядениц не летают, тогда'как самцы крылаты. То же самое, но как общее
правило, имеет место у червецов и у веерокрылых. У мужских и женских
гусениц психей Pachytelia зачатки крыльев первоначально одинаковы, но за-
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тем у будущих самцов они растут и превращаются в нормальные куколочные
крылья. У будущих самок зачатки их отстают в развитии, и в последнем
возрасте гусеницы дегенерируют, а куколка и взрослая самка совершенно
лишены крыльев (Федотов, см. стр. 788). У тлей бескрылость связана с чере-
дованием поколений и проявляется в определенных фазах их полового
цикла. Большое значение имеет отсутствие крыльев у рабочих муравьев и
термитов, где в жизни всей громадной организованной общины роль полета
ограничена роением половых особей, которое предшествует основанию но-
вого гнезда. Но даже и крылатые самки после копуляции сбрасывают
крылья, причем у термитов имеется специальная жилка близ основания
крыла, по которой проходит линия излома (рис. 589 С, D).
Б. Координация работы и сцепление крыльев
При наличии двух пар крыльев развиваются приспособления для коорди-
нации их действия. Таковая происходит двумя способами. М ы ш е ч н а я
к о о р д и н а ц и я свойственна стрекозам. Крылья стрекоз управляются
Рис. 194. Сцепочныс аппараты крыльев. А — пчелы Xylocopa, из Шарпа; В — тли
Drepanosiphum platanoides, края переднего (By) и заднего (В2) крыльев и попе-
речный разрез (В3); С—клопа Graphosoma, задний край переднего крыла, снизу(С
г
), костальный край заднего крыла сверху (С«), поперечный разрез через оба
крыла (С3), общий вид обоих крыльев (C^); D — сцепление крыльев у бабочек,
Hepialus (Dt) и Plusia (D2).
it — местоположение сцепочного аппарата. Ala, a, Ala. р — переднее и заднее крылья, Fren —
уздечка (frenulum), Jug — jugum, Ret—зацепка (retinaculum).
в значительной мере мышцами прямого действия (стр. 217). Кроме того,
переднее крыло стрекозы далеко отодвинуто от заднего, и между ними нет
соприкосновения. Одно время считалось, что у стрекоз внутри груди есть
хитиновый стержень, который обеспечивает одновременность удара перед-
1
них и задних крыльев. Однако Тиллиард (1917) указывает, что это мнение
основано на ошибочном толковании одного из рисунков Ленденфельда
и отвергает существование такого стержня.
У большинства хорошо летающих форм координация происходит дру-
гим способом, сущность которого состоит в том, что на крыльях развиваются
с ц е п о ч н ы е а п п а р а т ы . При их помощи переднее и заднее крылья
сцепляются друг с другом в одно механическое целое без всяких, однако,
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сращений. У перепончатокрылых на костальном крае заднего крыла нахо-
дится ряд крючков, обращенных концами назад к вверх (put. 194 А)ь
На переднем крыле им отвечает карманообразный загиб его заднего края,
обращенный вниз. Крючки, будучи, вложены в карман, сцепляют переднее
крыло с задним. У свежеубитого или живого насекомого можно легко расцег
пить и снова сцепить их. Почти так же устроен оценочный механизм у тлей
(рис. 194 В), с той разницей, что крючков нежного, и они тесно сближены:
У Psylla buxi всего один крючок, а в загибе переднего крыла имеются выемки1,
которые, препятствуют его скольжению. Тот же принцип встречается у Не^ -
teroptera.-У Graphosoma (рис. 194 С) на заднем крае переднего крыла на^
ходятся снизу два валика (Ci,), один позади другого, Задний валик.накло;-
нен вперед, а,навстречу ему от переднего торчит ряд.,волосков. Между
валиками, таким образом, получается полуприкрытый желоб. Костальный
край заднего крыла загнут вверх и утолщен (C^), образуя подобие рельса,
который вложен в желоб (Сз)- Крылья бывают сцеплены лишь в*расправ-
ленном положении, а когда они складываются, то вследствие того, что.точки
вращения крыльев разделены некоторым расстоянием, рельс начинает сколь-
зить по желобу, выдвигается из него, и крылья расцепляются. При распра-
влении все снова входит на место, и крылья сцепляются. Таким образом, у
всех этих насекомых оба крыла работают, как одно целое. Морфологически
четырехкрылое состояние является функционально двукрылым. "*
Бабочки имеют иные сцепочные механизмы. Так, у низшей группы Jugata
югум (рис. 194 D,) переднего крыла вытянут в длинный отросток. Заднее
крыло входит в вырезку около югума. У Frenata (рис 194 D2) на косталь-
ном крае заднего крыла находится группа крепких щетинок, соединенных
вместе в у з д е ч к у (frenulum), которая вкладывается в з а ц е п к у
(retinaculum) -—карманообразный придаток на нижней стороне переднего
крыла, либо перепончатый, либо состоящий из волосков. У многих высших
форм этих приспособлений нет, и крылья связываются посредством широкого
наложения переднего на заднее. •
В общем у большинства насекомых для полета служит или одна пара
крыльев, или две пары, функционально объединенные в одну. Родендорф
(1943) предлагает термин д и п т е р и з а ц и я для того и другого
состояния. . . . • - . . • - . • • • •
§ 2. ПОЛОЖЕНИЕ ПОКОЯ КРЫЛЬЕВ
У насекомых можно отличить три главных положения покоя крыльев.
У стрекоз Anisoptera крылья по существу не складываются; сидящее
насекомое держит их распростертыми в таком положении, в каком они
находятся в полете. Эта особенность биологически выгодна, так как делает
возможным взлет без предварительной подготовки. Распростертое положение
встречается и в других группах, как например, у комаров долгоножек,
•у пядениц, у шелкопрядов сатурний. Но эти формы представляют исклю-
чения, так как; громадное большинство двукрылых и бабочек складывают
крылья иначе.
Стрекозы Zygoptera складывают крылья над спиной, так что дорсальные
поверхности правых и левых крыльев соприкасаются. Крылья, кроме того,,
опущены назад и приложены к брюшку. Тот же способ свойственен поден-
кам, но так как их крылья относительно шире, то опускание назад менее
выражено. Наконец, Rhopalocera, кроме некоторых толстоголовок (Hespe-
ridae) и южноамериканской Ageronia, тоже складывают крылья над спиной,
подобно поденкам. Поза покоя стрекоз и поденок считается примитивной.
Простота сочленовного аппарата их крыльев (стр. 192) говорит в пользу
этого взгляда. Поза покоя Rhopalocera считается вторичной, так как, во-пер-
вых, -большинство отряда, включая примитивные формы, складывает
крылья, как и прочие насекомые, во-вторых, Rhopalocera имеют сложный
сочленовный механизм общераспространенного типа.
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Преобладающей положение покоя крыльев характеризуется склады-
ванием их вдоль тела. Обе пары крыльев отводятся назад. Задние прячутся
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Рис. 195. ; Складывание крыльев у кобылки Dissosteira Carolina.
А — переднее крыло; В — заднее крыло; С — поперечный разрез
через брюшко*и сложенные крылья; Д—поперечный разрез через
• Сложенное заднее крыло.
Обозначения см. рис. 125, стр. 166.
под передние. Это положение имеет много Модификаций. Отведенные назад
крылья могут лежать над телом горизонтально (панорпы), или крыше-
образно (хризопы), или
















задние крылья не боль-
ше передних, то скла-
дывание назад не со-
провождается добавоч-
ными моментами, Но
 р и ( . 1 д б складывание крыла у жуков. А - крыло Me-
если ОНИ ООЛЬШе пе- \0iontha сложено; В — т о ж е , расправлено; С — крыло
редних, то возникают , Epicauta pennsylvanica.
ДОПОЛНИТеЛЬНЫе ПрИСПО- • Обозначения ем. рис. 125, стр. 166. ,
, 243
Рис. 197. Расправленное крыло уховертки по
Бей-Биенко (А) и пять стадий его складывания
(В— F) — у уховертки Forficula auricuLaria.
собления. Например, у са-
ранчевых их сильно разви-
тая анальная область зад-
него крыла, во-первых, пе-
регибается пополам вдоль
вторичной д е л я щ е й
ж и л к и (vena divi-
de ns), проходящей между
кубитальной и анальной об-
ластями (рис. Л95 V.d).
Во-вторых, вся_ анальная
область гофрируется, соби-
раясь в складки вдоль
анальных жилок (рис.
195 D). Сложенное таким
образом заднее крыло це-
ликом помещается под пе-
редним. Переднее крыло
тоже согнуто вдоль; его
анальная область лежит над
телом горизонтально, а вся
остальная свисает вниз.
Анальные области передних крыльев накладываются друг на друга
<рис. 195 С, D).
У жуков задние крылья длиннее элитр и потому их заднее крыло,
складываясь веерообразно вдоль,
сгибается еще поперек посредине
(рис. 196 А) или ближе к верши-
не (рис. 196 С) в зависимости от со-
отношения длины крыла и элитр. В
семействе Staphyliriidae с их уко-
роченными элитрами крыло скла-
дывается поперек втрое. В месте
nont речного сгиба крыла склероти-
зация жилок прервана.
У уховерток заднее крыло, скла-
дываясь радиально (рис. 197 В),
и дважды поперек (рис. 197 С, D),
все же не помещается под ма-
ленькую элитру и склеротизи-
рованная часть анальной об-
ласти выступает из-под него на-
Ружу (Ри с- 197 F). У некоторых
палочников элитра тоже гораздо
короче заднего крыла. Последнее
складывается веерообразно, как у
уховерток, но не образует попереч-
ных складок, а лежит открыто на
теле всей длиной, тогда как элитра
прикрывает лишь его основание
(рис. 198). В связи с этим скрытые
в покое и остающиеся открытыми
участки заднего крыла резко раз-
личны по окраске (ср. стр. 462).
Наконец, передние крылья скла-
дываются вдоль пополам у обще-
 Р и с
.
 1 9 8 - палочник Palophus centaurus, из
ственных ос, называемых поэтому
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Шарпа— Кузнецова.
Diploptera.,» Это предохраняет крылья от повреждений в тесных про-
странствах гнезда.
Элитры жуков и гемиэлитры клопов могут иметь специальные
приспособления, обеспечивающие их н е п о д в и ж н о с т ь в поло-
ж е н и и п о к о я . У плавунца край одной элитры входит' в выемку
s .. • . • '
Рис. 199. Закрепление передних крыльев в положении
покоя у Hemiptera. А — Nepa cinerea, переднее крыло
отогнуто, верхней стрелкой показаны бороздка с ямкой
на крыле и кнопка на эпимере; В—деталь А при боль-
шом увеличении; С—-клоп. Plea striola, левое переднее
крыло удалено. По Веберу.
Ala. a, Ala, p — переднее и заднее крылья соотв. Прочие обо-
значения см. рис. 125, стр. 166.
другой, а сверх того костальные края обоих элитр охватывают края
грудных и брюшных сегментов (рис. 179 В). У американских неле-
тающих клопов Plea передние крылья скреплены по шву, напо-
добие элитр жуков, посредством входящих зубцов и выемок (рис. 199 С).
У водного скорпиона по ко-
стальному краю каждой геми-
элитры идет бороздка, начинаю-
щаяся впереди ямкой (рис.
199). Бороздка накладывается
на валик на краю брюшка,
а ямка на кнопкообразный вы-
рост эпимеры среднегруди (рис.
199 В). У этих форм плотное
соединение передних крыльев
важно . потому, что под ними
находится запас воздуха для
дыхания в воде (стр. 568). Из
сухопутных насекомых укажем
на трипсов. По бокам брюшка у них находятся крючкообразные ще-
тинки, которые удерживают сложенные крылья на месте.
У некоторых нелетающих жужелиц элитры срастаются и не мо-
гут даже приподниматься (Procerus). С другой стороны, пластинчато-
усые из подсемейства Cetoniinae в полете, в отличие от большинства
жуков (рис. 200 А), не приподнимают элитр, а лишь слегка раздвигают
их; костальный край элитр имеет вырезку, через которую выдвигается
заднее крыло (рис. 200 В).
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Рис. 200. Летящие жуки Cicindela (А) иСе-
tonia (В).
§ 3. МЕХАНИЗМ СКЛАДЫВАНИЯ И РАСПРАВЛЕНИЯ КРЫЛйЕВ
it p.bas
Рассмотрим теперь скелётно-мышёчныи механизм расправления и скла-
дывания крыла. , : ' .
Аксиллярные пластинки занимают в основании крыла треугольную
площадку (рис. 201 А, Ах). Основание треугольника (аЬ) проходит через
основание крыла, вершина (с) лежит на наружном отростке третьей Йксил-
лярной пластинки (рис. 137 с), передняя из двух прочих сторон тре-
угольника проходит между двумя медиальными пластинками (Med,
Medx) и совпадает с базальной
складкой крыла (p. bas). В тре-
угольнике лежат все сочленовные
пластинки, кроме плечевой и вто-
рой медиальной. Крыло поддер-
живается в расправленном состоя-
нии посредством сокращения ба-
заларных и субаларных мышц (рис.
129 В). При их расслаблении оно
перестает быть натянутым и отхо-
дит несколько назад. Благодаря
этому базальная складка автома-
тически сгибается по своей длине
вверх, вместе с нею поворачивается
вверх и наружный отросток третьей
аксиллярной пластинки (с). Даль-
нейшее движение вверх и по на-
правлению к телу происходит (ср.
стр. 191) вследствие сокращения
собственной мышцы этой пластинки
(рис. 137 D), которая служит основ-
ным складывателем крыла. Она
в конце концов переворачивает
третью аксйллярную пластинку во-
круг оси, проходящей через два дру-
гих, ее отростка (рис. 137 6,/) так,что
ее наружный отросток вместо пер-
воначального латерального поло-
жения оказывается обращенным ко-
со вверх и медиально (рис. 201 С,с).
Крыловая мембрана при этом скла-
дывается вдоль базальной складки, т. е. между первой и второй медиальными
пластинками, сгибаясь также в точке d, т.е. при основании радиальной жилки..
Третья аксиллярная пластинка связана с основаниями анальных жилок,
и в результате описанного движения она тянет за собой анальную область,
которая начинает ложиться над спиной насекомого. За анальной следует
главная область крыла. Югальная область (Ju) складывается вдоль югаль-
ной складки (p. ja) и подворачивается под анальную так, что ее свободный
край (рис. 201 А) поворачивается сперва наружу (В), а затем назад (С).,
Если анальная область велика, то, например у саранчевых (рис/195), она
подворачивается под главную вместе с югальной. При не особенно сильном
развитии анальной области и эта последняя и главная область крыла
лежат в горизонтальной плоскости. Но если есть анальная складка, то
крыло в покое сгибается вдоль нее. Анальная область лежит горизонтально,
а главная опущена вниз.
При расправлении крыла все описанные-процессы идут в обратном направлении.
Работающими мышцами являются в данном случае базаларные и субаларные, тогда:
как мышца третьей аксиллярной пластинки расслаблена. Таким образом, сложный
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p. an
Рис. 201. Схема складывания крыла. Крыло
расправленное (А), отведено назад (В),
вполне сложено (С). .
Ах — область сочленовных пластинок, An —
анальная область, ju—югальная область,
р. ап — анальная складка, p. bas — основная
складка, p. ju — югальная складка, abc — вер-
шины треугольника, й •— сочленение второй аксил-
лярной пластинки с радиальной жилкой (буквы
а, Ь, с, d поставлены в тех же точках, что и на
рис. 137, стр. 191).
акт складывания И расправления крыла зависит от работы трех небольших групп мышц.-
Его основным элементом служит система сочленовных пластинок, передающих эффект
мышечных сокращений на всё части крыла. • ' . ' ' . ' . ' -
§ 4. ХАРАКТЕР ПОЛЕТА И РИТМ РАБОТЫ КРЫЛА
' Полет насекомых чрезвычайно разнообразен, но в основном можно раз-,
личить три его типа: парашютный, планирующий и грешной.
; П а р а ш ю т н ы й п о л е т , собственно, надьзя назвать полетом,
так как он является замедленным падением и не заключает в себе поступа-
тельного движения. Он наблюдается при роении поденок и состоит в том,
что насекомое, взлетев вертикально на 1—2 м вверх и остановив крылья в
Несколько приподнятом положении, медленно падает вниз. В замедлении
Спуска кроме крыльев играют большую роль длинные хвостовые нити (^ис.
556). Вследствие сопротивления воздуха они раздвигаются, загибаются
концами вверх и подтягивают за собой и конец брюшка. Когда насекомое
возобновляет работу крыльев и набирает высоту, хвостовые нити сближаются
И вместе с брюшком повисают вниз. Таким образом, это настоящий парашют-
ный спуск, но в состав парашюта кроме плоскостей крыльев входят также
хвостовые нити, напоминающие по действию нити в летучках сложно-
цветных.
П л а н и р у ю щ и й п о л е т распространен шире. Он свойственен
лишь крупным формам. Насекомое останавливается на лету и в течение
некоторого времени движется вперед — планирует. По Маньяну, крупная
перламутреница Argynnis pandora планирует в течение 20 секунд со ско-
ростью от 1'до Змв секунду, а крупная Aeschna, используя на высоте 3—4м
токи воздуха, восходящие от нагретой почвы и растительности, планирует
до 4—5 минут. Затем она, ударив несколько раз крыльями, снова планирует,
как только опять встретит восходящие токи. При планировании передние
крылья стрекозы несколько приподняты, тогда как задние лежат почти
плоско. В тропиках с их изобилием крупных Rhopalocera планирование
наблюдается чаще, чем в умеренном климате. Гюнтер (1914) пишет о цейлон-
ской Отnithoptera darsius: «Бабочки слетали со значительной вышины, не
двигая крыльями, как... парящий орел».
Но поскольку планирующий полет требует большой абсолютной величины крыла,
он не получил большого развития у насекомых. Никакого сравнения с крупными хищ-
ными птицами, которые планируют часами, насекомые не выдерживают.
Основной формой полета насекомых является г р е б н о й П о л е т ,
т. е. полет при помощи непрерывных ритмических ударов крыльями. Ко-
нечно, далеко не все насекомые хорошо летают. Едва ли не большинство
составляют посредственно и плохо летающие виды. Но есть множество форм,
которые летают превосходно. Принимая во внимание малые размеры насе-
комых, можно считать, что в отношении полета многие из них не усту-
пают, а иногда и превосходят птиц.
Остановимся сначала на р и т м е у д а р а к р ы л а при гребном
полете. Начиная с редких взмахов, свободно улавливаемых глазом, он пе-
реходит в область большей частоты, сопровождающейся гудением и жужжа-
нием и заканчивается высокими ритмами, которые дают высокие звуки,
характеризуемые, как писк. Ритм ударов крыла изучался Мареем при по-
мощи приема, обычно употребляемого физиологами, — неподвижно закреп-
ленное насекомое чертит концом крыла кривую на вращающемся цилиндре,
покрытом сажей. При установленной скорости движения цилиндра, вра-
щаемого часовым механизмом, ритм ударов крыла определяется точно.
Ландуа вычислял его по звуку, издаваемому насекомым; некоторые исполь-
зовали киносъёмку. Правда, цифры, полученные различными исследова-
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телями, расходятся. Так, капустница взмахивает крылом 9 раз в секунду,
стрекоза 28, оса 110, медоносная пчела 190, шмель 240, комнатная муха 330.
Но для пчёлы есть также цифры 330 для утомленной и 440 для неутом-
ленной, а по другим источникам получены Для нее же 180—203 и 250 взма-
хов в секунду. Аналогичные расхождения получаются и для других видов.
Повидимому, максимальная цифра отмечена для комара Culex pipiens—•
594 удара. Неясно, насколько подобные цифры, полученные в лаборатории,
отвечают числу взмахов при полете на свободе. Однако порядок получен-
ных величин во всех опытах один и тот же. Несомненно, что быстрота
последовательных сокращений мышц крыла у насекомых превосходит
почти все, что имеет место в этом отношении у позвоночных. В то же
время высокий ритм сокращений связан с размерами мышечного аппа-
рата, и с этой стороны особенно интересны мелкие, хорошо летающие
формы. Высокий ритм не обязательно связан с быстрым полетом. Здесь еще
имеет значение размер крыла. Хорошо летающие формы с небольшими
крыльями дают всегда большую частоту. Но хорошие летуны с большими
крыльями, как стрекозы, и в еще большей мере крупные бабочки, не обна-
руживают высоких ритмов.
С к о р о с т ь в з м а х а , т. е. скорость, с которой движется конец
крыла по отношению к телу насекомого, довольно велика. По Маньяну,
она равна у стрекозы Aeschna mixta" (заднее крыло) 2,75, у пчелы 5,5 и
у каллифоры 8,4 м в секунду.
А б с о л ю т н ы е с к о р о с т и полета насекомых изучены недоста-
точно. Хризопа пролетает в секунду 0,6 м, Pieris 1,8—2,3 м, Melolontha
2,2—3 м, Bombas 3—5 м, Libellula 4—10 м,. бражник до 15 м. В переводе
на часовые скорости это дает соответственно 2 км, 6—8 км, 8—11км,
10—15 км, 14—36 км и 54 км. Маньян (1934) прикреплял к насекомому
тонкую нить, которая. разматывала легко вертящийся барабан и таким
образом определил скорость полета около 30 видов насекомых. Неко-
торые из перечисленных форм были им также изучены и дали более
низкие цифры. Максимальную скорость он получил у стрекозы Апах parte-
поре — 8 м в секунду (28 км в час). Этот метод, однако, не безупречен,
так как вес нити и трение оси барабана должны уменьшать скорость
полета.
Наблюдений над скоростью полета насекомых на свободе, к сожалению,
очень мало. Фриш (1923) выпускал занумерованных пчел на большом рас-
стоянии от улья, куда они немедленно возвращались. Момент выпуска и
возвращения в улей точно регистрировались. В этих опытах скорость полета
равнялась 23,5 км в час. Было также отмечено по секундомеру время
пролета крупной стрекозы Austrophlebia от одного одиночного дерева до
другого и получена часовая скорость, равная 96 км. Наблюдалось, что
крупная стрекоза, повидимому Апах, не отставала от аэроплана, летевшего
со скоростью 144 км и больше в час и временами обгоняла его. Скорость
полета Anopheles no непосредственным измерениям нескольких авторов
колеблется от 1 до 3 км в час (Беклемишев, 1944).
Приведенные цифры, несмотря на несогласованность и фрагментарность,
показывают, что у ряда насекомых скорость полета достигает нескольких
десятков и даже переходит за сотню километров в час. Принимая во внима-
ние малый размер их тела, нужно признать эффективность* их летательного
аппарата весьма высокой. Для сравнения укажем, что максимальные ско-
рости позвоночных—полет охотящегося сокола — 289 км и бег гепар-
да — 112 км в час.1
1
 Интересны данные по о т н о с и т е л ь н о й скорости полета. Абсолютные
скорости новейшего самолета 900 км в час, стрижа — 100 км и шмеля —18 км. Но
-самолет в течение часа покрывает свою длину 1500 раз, стриж — 8300 раз, а шмель —
10 000 раз (Гладков, 1948).
248 •
, Фактические р а с с т о я н и я , п о к р ы в а е м ы е насекомыми, то-
же изучены недостаточно. Большинство насекомых, даже хорошо летающих,
видимо, ограничиваются небольшими перелетами. С другой стороны; пче-
ловоды вычисляют, что при средней длине полета пчелы за нектаром, рав-
ной 1,5—2,25км, ипривесе содержимого ее зобав бмг, пчелы, чтобы собрать
один фунт меда, должны совершить от 40 до 80 тысяч полетов, т.е. в.общей
сложности пролететь расстояние, равное двум кругосветным путешествиям,
В особых случаях насекомые перелетают из одной местности в другую, на^
ходящуюся на большом расстоянии. Так, зарегистрированы случаи перелета
реев саранчи через Красное море. Луговой мотылек Loxostege sticticalis пере-
летал в 1934 г. из Кокчетава в Актюбинск и другие пункты на расстояние
400—-450 км (Щеголев, 1937). Известны перелеты олеандрового бражника
со средиземноморского побережья в Ригу, т. е. на расстояние 1200 км. Аме-
риканская крупная бабочка Danais, при своих миграциях перелетает из
Мексики в Канаду и Аляску, покрывая,таким образом, расстояние до 4000км
(Вильяме, 1935). При таких перелетах нельзя tie учитывать воздушных
течений. Роль их в перелетах лугового мотылька точно установлена (Щего-
лев, 1937), но как бы то ни было, насекомое находится в воздухе в течение
многих часов, особенно при полете через море. Беклемишев (1944) считает,
что Anopheles maculifennis может пролететь за один прием до 3 км. При по-
вторных перелетах, которые постоянно имеют место, комары преодолевают
большие расстояния.
Большой интерес представляет у п р а в л е н и е п о л е т о м . Круп-
ные навозники Geotrupes летят довольно быстро, но нередко, например на'
деревенской улице, натыкаются на идущего человека. Насекомое, следо-
вательно, настолько плохо «рулит», что не может «обойти» даже такое крупное
препятствие, как человеческая фигура. Однако большинство насекомых
управляет полетом значительно лучше, а многие являются настоящими вир-
туозами в этом отношении. Так, бражники развертывают на лету свой длюн
ный хоботок и вводят его в цветок, не присаживаясь. Например, Macro-
glossa питается на льнянке, у которой вход в венчик закрыт двумя губами.
Ориентация хоботка должна быть здесь очень точной, но она целиком до-
стигается работой крыльев, ноги в это время прижаты к телу (рис. 71 А).
Бражник при этом покачивается в воздухе около цветка вправо и влево,
т. е. обладает способностью передвигаться вбок. Одними из самых пово-
ротливых в воздухе насекомых являются многие мухи. Так, даже на комнат-
ной мухе, которая не принадлежит к особенно хорошо летающим формам,
можно наблюдать, как один экземпляр «гоняется» за другим. Одно насеко-
мое очень быстро бросается в воздухе из стороны в сторону, а другая муха
следует за первой на коротком расстоянии, в точности повторяя ее путь.
Это возможно лишь при очень большой быстроте и точной координации
в работе рецепторного и летательного аппарата.
Относительно стрекоз, перепончатокрылых и бражников есть указания,
что они могут передвигаться в воздухе не только вперед, но и назад. Призна-
ком полного овладения полетом мы считаем способность к с т о я ч е м у
п о л е т у , т. е. такому, когда организм при помощи крыльев может дер-
жаться в воздухе совершенно неподвижно. Стоячий полет есть разновид-
ность гребного и доступен лишь очень хорошо летающим видам. Он встре-
чается у птиц (колибри, сокола) и распространен довольно широко среди
насекомых. Он наблюдается, например, у сирфид, у самцов слепней.
Выбрав освещенный промежуток между деревьями или кустами, муха
Volucella неподвижно «стоит» в воздухе на ьысоте 2—3 м или выше. При-
смотревшись, можно видеть два туманных полукруга интенсивно работаю-
щих крыльев. Тело большей частью занимает горизонтальное положение.
От времени до времени насекомое передвигается внезапно на несколько
десятков сантиметров. Передвижение настолько мгновенно, что уловить его
нельзя, можно лишь убедиться, что муха исчезла из прежнего места и поя-
зилась' в другом. Стоячий полет свойственен также перепончатокрылом,
•бражникам, стрекозам. По Маньяну, он может длиться часами, и, пови-:
. димому, не утомляет насекомое. Значение стоячего полета понятно у браж-
ников, отыскивающих вход в цветок. У самцов слепней, и одиночных пчел
он, повидимому, связан с размножением. По Беклемищеду,(1944), самка
Anopheles откладывает яйца в воду, на стоячем полете. Она то стоит на
.месте, то круто спускается к поверхности воды, то перемещается в воздухе
на небольшие расстояния вертикально и горизонтально. Интересно, что
• комар при этом нахо-
дится как бы в «трансе»
и его реакции на свето-
вые раздражения замет-
но ослаблены. Об от-
кладке яиц стрекозами
на лету см. стр. 324.
В качестве еще одной
формы- гребного полета
можно привести п о л е т.
ж у к о*в. У жуков ра-
ботают задние крылья,




. . . их значительна, а снизу,
они вогнуты. При поступательном движении, создаваемом работой зад-.
них крыльев, элитры должны . играть роль неподвижных несущих
плоскостей, сравнимых с крыльями аэроплана. Пропеллеру в таком случае
соответствует задняя пара крыльев. Однако при помощи сверхскорост-
ного кинематографа (стр. 252) было найдено, что элитры жуков опу-
скаются и поднимаются одновременно с задними крыльями, но ампли-
туда их качания меньше (рис. 202). Например; у майского жука зад-
нее крыло описывает дугу в 130°, а элитра—в 60°. Кроме того, элитры
только поднимаются и опускаются, но не качаются вокруг своей про-
дольной оси, что имеет решающее значение для поступательного движения
(стр. 256), поэтому приведенные наблюдения не опровергают прежней точки
зрения на элитры как на поддерживающие крылья. Покачивание под-
держивающих плоскостей не меняет их функции по существу.
Таким образом, гребной полет имеет у насекомых различные формы. Он
приводит к очень большим скоростям, к стоячему полету, является пред-
посылкой для планирования и парашютирования.
;
Рис. 202. Качание элитр при полете жука, по Маньяну.
§ 5. ТРАЕКТОРИЯ КРЫЛА ПРИ ПОЛЕТЕ
Полет возможен лишь, если крыло совершает в воздухе определенные
движения, проходит определенный путь, описывает определенную т р а -
е к т о р и ю . Скелетно-мышечный аппарат крыла и его сочленовный ме-
ханизм также абсолютно необходимы для полета, но теоретически можно
представить себе и другой механизм того же веса и объема, сообщающий
крылу те же самые движения. Поэтому главную основу полета составляет
траектория крыла и взаимодействие крыла и воздуха. Понятен поэтому
интерес именно к этой проблеме..
Основоположником изучения этой области является .французский
физиолог Марей. Он установил основную форму траектории крыла
/1869). В силу того, что насекомое передвигается, траекторию можно рас-
сматривать двояко. С одной стороны, крыло (для простоты обычно говорят
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«б апикальном его конце) перемещается по отношению?.!* телу. В этом случае
получается одна форма кривой. С другой стороны, конец крыла перемещается
|ho отношению к линии горизонта. В этом случае получается кривая иной
формы.
Марей применил несколько методов для изучения траектории. Так, он
приклеивал кусочек сусального золота к концу крыла осы, закреплял ее
неподвижно и заставлял работать крыльями под прямыми лучами солнца:
Блестящее золото отчетливо вычерчивает всю траекторию наподобие тлею-
щего угля, которым быстро иг шут в темноте (рис. 203 А). Однако в
этом опыте нельзя решить, в какой части траектории крыло идет вверх
и в какой вниз. Для выяснения
итого к работающему крылу закре-
пленного насекомого подносятся
в разных местах траектории стек-
лянные палочки, закопченные на
конце (рис. 203 В). Если на дан-
ном участке траектории крыло идет
вниз,'то палочка получает ряд уда-
ров сверху, и сажа сбивается с ее
верхней поверхности. На другом
участке, где крыло движется вверх,
сажа сбивается снизу. Исследовав
этим методом всю траекторию, уда-
лось полностью установить напра-
вление движений крыла при взмахе.
В этих опытах было показано,
В
Рис. 203. А, В — опыты Марея по определению траектории крыла насекомых;
С — диск сверхскоростного киноаппарата, по Маньяну.
Объяснения ем. в тексте.
что крыло движется по отношению к телу но з а м к н у т о й к р и -
в о й , с х о д н о й с ц и ф р о й 8. При этом надо помнить, что вось-
меркообразная ' кривая вычерчивается на сильно изогнутой поверх-;
ности, радиус кривизны которой равен длине крыла. Для анализа траекто-
рий крыла по отношению к горизонту использовался обычный физиоло-
гический барабан, а кроме того применялся метод «манежа». Насекомое с
позолоченным концом крыла прикрепляется к длинному горизонтальному
штифту, который легко вращается около вертикальной оси. Работая
крыльями, оно вращает штифт вокруг указанной оси'и движется вперед
по кругу, как. на карусели. Траектория конца крыла, хорошо замет-
ная благодаря блеску золота, фотографируется. Кривая состоит из
поочередных подъемов и опусканий и имеет форму с и н у с о и д ы
(рис. 204 F).
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Было дано и причинное объяснение установленной формы кривой.
Работа мышц непрямого действия в общих чертах была выяснена еще
Шабрие (1822). Марей принял, что в результате работы мускулатуры
крыло поднимается и опускается совершенно прямо. Отклонения же от пря-
мого направления происходят по следующей причине. Близ переднего края
крыла проходят несколько тесно сближенных жилок. Между тем на задний
край крыла выходят концы жилок. Таким образом, передний край сильно
укреплен жилками, и почти несгибаем, задний укреплен гораздо слабее и
гибок. Если крыло при такой структуре опускается, то вследствие встреч-
ного давления воздуха его поверхность искривится—задний край за-
гнется вверх. Но получившаяся кривая поверхность не может опускаться
прямо, так как давление воздуха на ее загнугую заднюю часть будет смег
щать последнюю, а с нею и все крыло вперед. Таким образом, в конце опу-
скания крыло автоматически отклонится вперед. Когда оно начинает под-
ниматься, то. повторяется то же самое, но в обратном направлении, т. е.
вследствие загибания заднего края вниз крыло отклоняется вперед. Та-
ким образом., движение крыла вверх и вниз, обусловленное • действием
непрямой мускулатуры, автоматически превращается, вследствие располо-
жения жилоки сопротивления воздуха, в движение по замкнутой восьмерко-
образной кривой. А последнее, подобно работе кормового весла при «гол-
ландской» гребле, приводит к поступательному движению всего орга-
низма. . .-
Однако это объяснение не подтвердилось в дальнейшем. Выяснилось,
что если уменьшить сопротивление воздуха, помещая насекомое иод колокол
воздушного насоса или отрезав почти все крыло, то при движениях крыло,
и даже его остаток, все-таки наклоняется вперед и назад. Следовательно,
причина изменения наклона 4<рыла и возникновения восьмерки лежит
не в сопротивлении воздуха, а в работе мышц и сочленовного меха-
низма.
Дальнейшие исследования основаны, главным образом, на применении
кинематографии. Здесь основное значение имеют работы Бюлля, до послед-
него времени -остававшиеся неоцененными.
А. Сверхскоростной кинематограф и восемь основных положений крыла
Для изучения движения крыла Марей- построил «хронофотограф», ко-
торый быя предшественником кинематографа. Обычный киноаппарат
неприменим для изучения траектории крыла, так как он дает 15—20 сним-
ков в секунду, что при многих десятках ударов крыла в секунду недо-
статочно. Бюлль построил аппарат, который давал 3 000 снимков в секунду,
и при его помощи анализировал траекторию крыла у стрекоз. Но сам аппарат
имеет лишь историческое значение, и мы поэтому остановимся здесь на
принципе позднейшего «сверхскоростного» киноаппарата Маньяна. Сущность
его состоит в следующем. На пленку направлены параллельно четыре
объектива, оптически изолированные друг от друга перегородками. Между
объективами и пленками вращается непрозрачный диск, прорезанный отвер-
стиями (рис. 203 С). Снимок происходит тогда, когда отверстие диска при-
ходится против объектива и, таким образом, открывает его. Отверстия сгруп-
пированы по четыре и расположены так, что одновременно открывается
лишь один из объективов. При вращении диска данная группа отверстий
проходит перед объективами, последние открываются один за другим и
дают четыре последовательно снятых изображения. Когда последнее отвер-
стие данной группы миновало четвертый объектив, то к первому объективу
подходит первое отверстие следующей группы, получаются еще четыре
снимка и т.д. Таким способом получалось 2400 снимков в секунду,
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а при увеличении числа объективов и числа отверстий в группе до 8,
а числа групп на диске до 20—30 тысяч снимков в секунду. При исполь-
зовании этой аппаратуры полностью подтвердились данные Бюлля, к
которым мы и переходим. •
Бюлль, во-первых, показал правильность -прежних наблюдений, со-
гласно которым конец крыла описывает по отношению к телу восьмерку,
но, во-вторых, он обнаружил, что продольная ось восьмерки наклонена по
отношению к длине тела так, что верхний конец оси отведен назад, а
Рис. 204. Траектория крыла насе-
комого. А—вид сверху; В—сбоку;
С—спереди; D—модель насекомого
с подвижными крыльями; Е—изме-
нения наклона крыла при подъеме
(слева) и при опускании (справа);
F—изменения наклона крыла в его
восьми положениях на протяже-
нии одного взмаха, стрелки пока-
зывают направление движения
крыла, пунктир — его верхнюю
поверхность, черная черта—ниж-
нюю. F по Швайковскому, осталь-
ное по Маньяну.
нижний вперед (рис. 204 В). В-третьих, он показал, что плоскость крыла
меняет свой наклон в разных- частях траектории и что это имеет перво-
степенное значение для механизма полета.
Позднее Маньян изучил траекторию крыла при помощи сверхско-
ростного кино у ряда насекомых. На основании фильмов он построил брон-
зовые модели, которые точно воспроизводят положение крыла на разных
участках траектории, и, кроме того, построил модели с подвижными крылья-
ми (рис. 204 D). Прежде чем перейти к рассмотрению траектории надо
остановиться на терминах. Крыло качается на. головке плейрального
столбика, как на точке опоры (рис. 205, Col). Качание, однако, может
бьпь трояким. Если работает скелетно-мышечный аппарат непрямого
действия (рис. 205 А, В, С, D), то конец крыла движется вверх и вниз по
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дуге, качаясь около оси, которая, проходит поперек сочленовной области
крыла от переднею края последней к заднему. Это качание может
быть названо п о п е р е ч н ы м. Но если при расправленном крыле и при







Рис. 205. Схема работы крыльев мышц непрямого и прямого действия. Ориг. А — попереч-
ный разрез сегмента, сокращение дорсо-вентральных мышц и подымание крыла, опираю-
щегося второй аксиллярнои пластинкой на плейральный столбик; В — продольный разрез
сегмента в том же положении; С — поперечный разрез сегмента, сокращение продольных
-спинных мышц и опускание крыла, опирающегося второй аксиллярнои пластинкой на
столбик; D — продольный разрез Сегмента в том же положении ;Е, F — боковая проекция
сегмента, показывающая качание крыла около продольной оси благодаря поочередному
сокращению базаларных (Е) и субаларных (F) плейральных мышц. Мышцы в состоянии
сокращения черные, в состоянии расслабления — светлые; пунктиры показывают поло-
жение и границы сегмента, предшествующие данному положению или следующие
за ним.
щие к базальным и субаларным пластинкам (рис. 205 E,F, mibas, m. sub), то
крыло будет качаться иначе. Точка опоры остается там же — в головке
столбика, но при сокращении базаларных мышц костальный край опустится,
а.задний поднимется, при сокращении .субаларных произойдет обратное. Это
качание можно' назвать п р о д о л ь н ы м , ибо его ось проходит вдоль
|крыла от основания до вершины. Наконец, третий род качания есть кача-
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ние ф р о н т а л ь" н о е, при котором конец расправленного крыла отво-
дится то вперед, то назад, качаясь таким образом в фронтальной
ш
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Рис. 206. Правое крыло летящего насекомого в восьми основных положениях (/—VIII),.
каждое положение , изображено в трех видах — сзади (верхний рисунок), сбоку
.(средний^ и сверху (нижний), обращенная к зрителю вентральная поверхность,
заштрихована накрест, когда она видна, и косо, когда она заслонена туловищем. По
. Маньяну.
скости, т. е. плоскости, разделяющей тело на спинную и брюшную*
воловины. Как показывает теория Бюлля, при полете все три рода качания
комбинируются друг с другом, и в результате крыло движется не только.
вверх и вниз, но также вперед и назад, а его плоскость меняет свой наклон.
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В общем, исходя из измененного в траектории крыла, различается
•восемь основных положений. Каждое из них иллюстрировано тремя схемами
•(/—VIII на рис. 206): верхняя изображает насекомое сзади, средняя —
слева, нижняя — сверху. На всех схемах изображено правое крыло, вен-
тральная поверхность которого заштрихована. В первом положении (рис.
206 I) крыло поднято вверх до предела (поперечное качание), но отведено
несколько назад (фронтальное качание), а вентральная поверхность несколь-
ко повернуга вперед (продольное качание). Во втором положении (II)
началось опускание крыла — поперечное качание, к которому присоеди-
нено продольное (ибо сзади вместо дорсальной видна вентральная поверх-
ность) и фронтальное (ибо вершина крыла сместилась вперед). В третьем
положении (III) крыло легло приблизительно горизонтально. В четвертом
(IV ) конец опустился ниже брюшной поверхности тела и продвинулся да-
леко вперед, а все крыло начало поворачиваться вокруг продольной оси,
задний край его опустился. В пятом положении (V ) крыло ушло вперед
до предела, а поворачивание вокруг продольной оси привело к тому, что
плоскость крыла перешла за вертикальное положение, и поэтому сверху
видна уже не дорсальная (как в IV), а вентральная поверхность крыла,
Пятым положением заканчивается опускание крыла и его отведение вперед.
В шестом положении (41) началось отведение крыла назад, его плоскость
еще больше повернута задним краем вперед. В седьмом положении (VII)
крыло еще отведено назад и его передний край перпендикулярен к продоль-
ной оси тела, в то же время конец крыла несколько поднялся вверх. Наконец,
в восьмом положении (VIII) конец крыла ушел далеко вверх и назад. Про-
должение этого движения возвращает крыло к первоначальному положению.
Постепенный переход восьми положений крыла друг в друга и объемность
траектории переданы на рис. 204 Е.
Б. Аэродинамический эффект движения крыла
Рассмотрим, каков аэродинамический эффект восьми положений крыла.
Разобраться в нем удобно на двух схемах (рис. 207), где направления дви-
жений крыла показаны стрелками. Первая схема (А) изображает опускание
крыла, вторая—поднимание. Нетрудно видеть, что когда крыло перехо-
дит от / положения к IV, оно ударяет, главным образом, с в е р х у в н и з .
Положения / / и III показывают это особенно ясно. Следовательно, резуль-
татом будет поднятие тела несколько вверх или, во всяком случае, проти-
водействие естественному падению. Мы обозначаем поэтому эту часть тра-
ектории крыла как э л е в а т о р н у ю . Элеваторный удар производится
сокращением мощных спинных продольных мышц (рис. 205 С, D), и так как
вдобавок крыло ударяет всей шириной своей вентральной поверхности, то
эффект должен быть весьма велик. Р а б о ч е й п о в е р х н о с т ь ю
крыла здесь является нижняя.
При переходе из IV положения в V крыло поворачивается вокруг про-
дольной оси, и, пройдя через вертикальное положение, переходит в на-
клонное нижним краем вперед. После этого начинается обратное движение
крыла, т. е. его подъем вверх, изображенный на второй схеме (В). Не-
трудно видеть, что переходя из VI положения в V// и VIII, крыло ударяет
главным образом с п е р е д и н а з а д . Следовательно, результатом будет
перемещение тела насекомого в обратном направлении, т. е. в п е р е д ,
поэтому данную часть траектории мы обозначаем как п р о п е л л и р у ю-
щ у~ю. Подобно элеваторному, пропеллйрующий удар должен быть весьма
силен, так как он производится всей шириной крыла и обусловлен сокраще-
нием мощных дорсо-вентральных мышц. В отличие от элеваторной части
траектории, р а б о ч е й п о в е р х н о с т ь ю крыла является, верхняя.
Таким образом, согласно теории Марея-Бюлля-Маньяна, самая
основа работы крыла насекомого столь же проста, сколь и совершенна. Эле--
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ваторные удары крылом вниз чередуютсяс пропеллирующими ударами кры-
ла назад. Так как взмахи следуют друг за другом с очень большой быстротой,
то,эффекты элеваторных ударов суммируются в практически непрерывное
поддерживание тела насекомого в воздухе, а эффекты пропеллирующих сум-
мируются аналогично и имеют результатом практически непрерывное
и достаточно плавное поступательное движение тела. Траектория крыла
ТЕКОВЭ, что крыло в сущности одним движением и поддерживает тело в воз-
духе и сообщает ему поступательное движение. Этот замечательный меха-
низм заслуживает внимания техники, если идея орнитоптера приблизится
к осуществлению.
В совершенном понимании
механизма полета особенно ха-
рактерна смена рабочего значе-
ния двух поверхностей крыла.
Поскольку при с пускании крыла
рабочей поверхностью является
1гентральная, а при подыма-
нии— дорсальная, то, очевидно,
поддерживание тела в воздухе
выполняется нижней поверх-
ностью, а поступательное движе-
ние — верхней. Аэродинамиче-
ская роль обеих поверхностей
крыла одинаково важна.
Плоскость крыла рассматри-
валась выше как негнущаяся.
Между тем, старые соображения
Марея о гибкости заднего крыла
(стр. 252) правильны. Непра-
> вильно было истолкование их
роли. Маньян наблюдал волно-
образные изгибания заднего
края, похожие на развевающееся
знамя. Из расчетов и опытов
Швайковского (1937) с моделью
крыла, имеющей гибкий задний
край, следует, что автоматиче-
ское изгибание последнего дает
некоторый пропеллирующий эф-
фект при опускании и элеватор-
ный при поднимании крыла.




комого, дает с и н у с о и д н у ю траекторию по отношению к горизонту.
Сверхскоростная киносъемка не дала здесь существенных изменений.
Рис. 204F показывает локализацию восьми положений крыла на отрезке
синусоиды, отвечающем одному полному взмаху. На нисходящем элеваторном
участке траектории лежат первые четыре положения; V положение является
началом восходящего пропеллирующего участка. Механизм работы крыла
в каждом из восьми положений очевиден; особенно ясно выступает повора-
чивание крыла вокруг продольной оси при переходе от /// положения к VI
и соответствующий переход рабочей роли от нижней поверхности крыла
к верхней. Постепенность изменений наклона крыла видна на рис. 204 Е.
Рассмотренный простейший случай горизонтального движения основан
на определенном соотношении силы элеваторного удара к таковой пропел-
в
Рис. 207. Схемы изменений наклона крыла в
восьми положениях Маньяна. Ориг. Стрелки
указывают направление движения. А — опу-
скание крыла, пятое положение изображено
пунктиром; В — поднимание, первое положение
изображено пунктиром. Объяснение см. текст.
Изгибания заднего края крыла, вызываемые со-
противлением воздуха, не изображены.
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лирующего. Это соотношение, разумеется, различно у насекомых, имеющих
различный вес тела. Оно, очевидно, изменяется у одного и того же насеко-
мого в зависимости от скорости полета, от инерции, от ветра. Оно, очевидно,
зависит такж» от нагруженности насекомого пищевым и иным материалом,
Несомненно, что у пчелы, несущей в улей обильный груз нектара или пыль-
цы, отношение элеваторного удара к пропеллирующему будет изменено
в пользу первого по сравнению с тем же насекомым, летящим порожняком.
Та же самая регудировка силы элеваторных и пропеллирующих ударов,
очевидно, лежит в основе полета по наклонной линии вверх и вниз, а также
позволяет насекомому подниматься и опускаться вертикально. Повороты
вправо и влево зависят' от неодинаковой работы правой и левой мускула-
туры. При этом отмечается, что формы, у которых линия крылового сочле-
нения длинна, отличаются малой поворотливостью на лету (прямокрылые,
жуки), а у форм с высокой способностью руления линия сочленения уко-
рочена. ' -—
В. Стоячий полет
С т о я ч и й п о л е т (стр.249) специально изучен Маньяном. Предста-
вители сирфид на стоячем полете имеют горизонтальное положение тела.
Траектория крыла у них изменена следующим образом. Крыло опускается,
не заносясь вперед и находясь в горизонтальном положении. Оно ударяет,
таким образом, вниз всей своей шириной и дает элеваторный эффект. Дойдя
до предела опускания, крыло поворачивается на 90° вокруг продольной оси
костальным краем вверх, так что плоскость крыла становится вертикально.
В таком положении оно возвращается по прямой наверх, прорезая воздух
костальным краем, как ножом. При таких условиях поднятие крыла не
дает пропеллирующего эффекта, и вся работа крыла ограничена элеватор-
ными ударами. Насекомое поэтому не подвигается вперед и «стоит» в воз-
духе на некоторой высоте. Некоторые мухи при стоячем полете держат
тело вертикально. У мух наблюдались также некоторые о с о б ы е д в и -
ж е н и я . Так, сирфида Chrysotoxum переворачивается на лету спиной
вниз. Она сначала занимает нормальное положение, спиной вверх,
затем поворачивается на 90° около продольной оси крыльев головой вверх,
затем поворачивается так же еще на 90° и принимает положение спиной
вниз. Повороты занимают каждый около щ~ секунды.
Г. Полет бабочек и стрекоз
. По типу мух летает большинство главных групп насекомых, так как все
они являются функционально двукрылыми. Некоторые особенности пред-
ставляют, однако, «большекрылые» бабочки и стрекозы.
Полет Rhopalocera изучен далеко не достаточно. Характерный для
них низкий ритм ударов крыла сам по себе отнюдь не является пока-
зателем слабого полета. Так например, полет Charaxes jasius отличается
силой и быстротой, напоминая полет птицы. Charaxes имеет большие
крепкие крылья и мощную грудь. Крылья при взмахе ударяются друг о
друга над спиной, издавая звук удара. Встреча крыльев над и под
туловищем —общее правило для Rhopalocera. Общая длина дуги, описыва-
емая крылом, доходит до 140° у крушинницы и поДалирия и до 150° у
Vanessa. Ширина крыла и длина его сочленения сильно ограничивают
качание крыла вокруг продольной оси и, повидимому, оно отчасти
заменяется качанием тела: при опускании крыла тело расположено
горизонтально или даже головной конец опущен, при подъеме крыла он
поднимается, и продольная ось тела становится почти вертикально.
Ясно, что при таком положении тела поднимаемые над спиной крылья
дают ему толчок вперед. Кроме того, при сближении над и под телом
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крылья сначала соприкасаются костальными краями, а затем всей пло-
скостью, поэтому крылья как бы выдавливают назад оказавшийся между
кими воздух, и, таким образом, тело получает толчок вперед. Каждый
of дельный удар крыльев весьма силен, Pyrantels atalanta, сидящая на
столе, взлетает на 20 см от одного взмаха.
Полет большинства Heterocera, с их относительно небольшими крыль-
ями, приближается к полету насекомых других отрядов, и дуга, описывае-
мая крылом, у них короче, чем у Rhopalocera. У мертвой головы (Ache-
rontia atropos) она равна 90°, у Macroglossa stellatarum 80°. Для сравнения
интересно, что у 11 изученных видов мух она колеблется от 75 до 90° и
только у двух из них достигает 100° (Chrysotoxum, Fannia).
Переднее и заднее крыло с т р е к о з сходны по величине и по муску-
латуре, а соприкосновение между ними отсутствует (стр. 241). Это прими-













Рис. 208. А — траектории движения переднего и заднего
крыльев стрекозы, по Маньяну; В —токи воздуха около
закрепленного, работающего крыльями насекомого.
они принадлежат к формам летающих посредственно. Между тем стрекозы
Anisoptera, с их превосходным полетом, сочетают примитивные черты лета-
тельного механизма с его высокой эффективностью. Изучение полета стре-
коз при помощи сверхскоростной киносъемки показало, что как переднее,
так и заднее крыло движутся по той же траектории и выполняют те же
повороты, что и единственное крыло в нашем схематическом случае (стр. 256).
Но, во-первых, они работают совершенно отдельно, не вступая даже во вре-
менный контакт. Во-вторых, переднее крыло несколько запаздывает по срав-
нению с задним. Например, когда заднее'крыло в К-положении уже поверну-
лось вертикально, плоскость переднего горизонтальна. В-третьих, размах
заднего крыла несколько больше переднего, а его траектория лежит
несколько ниже таковой переднего (рис. 208 А).
§ 6. ТОКИ ВОЗДУХА ОКОЛО КРЫЛА
В опытах с закрепленными насекомыми крылья приводят окружающий
воздух в движение, характер которого важен для понимания механизма
полета. Возникающие токи воздуха констатируются различными способами.
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Применялся экран из совиных перышек или табачный дым, или подымаю-
щаяся струйка нагретого воздуха делалась видимой путем освещения ее пуч-
ком красных лучей. Ее отклонения, вследствие работы крыльев закреплен-
ного рядом насекомого, легко наблюдать и фотографировать. В общем самые
сильные токи воздуха идут к закрепленному насекомому спереди и сверху.
Токи с боков и снизу несколько слабее (рис. 208 В). Благодаря этому
около тела закрепленного насекомого создается область отрицательного
давления спереди и сверху и область положительного давления сзади.
Свободное насекомое, при той же работе крыльев, будет передвигаться по
направлению отрицательного давления, т. е. вперед и вверх, тогда как по-
вышенное давление сзади также дает телу поступательный импульс. Эти
данные вполне подтверждают вышеописанную схему работы крыла. .
§ 7. ВЗЛЕТ НАСЕКОМЫХ И РОЛЬ ЖУЖЖАЛЕЦ
Известно,что в отношении готовности к полету насекомые очень различны.
Одни, как например Rhopalocera и многие двукрылые, моментально взле-
тают при малейшей угрозе. Другие, как например перепончатокрылыеh
менее пугливы. Третьи, как большинство жуков, тяжелы на подъем и взле-
тают после длительной подготовки.
Готовность к взлету зависит от общего
уровня жизнедеятельности, который,
в свою очередь, зависит от темпера-
туры и освещения. У одних максимум
жизнедеятельности совпадает с интен-
сивной дневной инсоляцией, другие
активны в вечерние и ночные часы.
При нередкой малой подвижности
Рис. 209. Подготовка к взлету у навоз-
 с а м о к ГОТО
ВНОСТЬ К взлету может
S ^ S P S b . 3 X ? e p e S S ^ быть различна у разных поло'в. Взлет,
См. текст. По Ленгеркену. невидимому, -не требует специальных
приспособлений, если, как например
у Rhopalocera, ритм ударов невысок, а благодаря большой площади крыла
один удар сразу дает значительный эффект. Некоторые насекомые исполь-
зуют для взлета прыжок. Кузнечик Decticus, будучи вспугнут, прыгает,
но прыжок тотчас же превращается в полет, правда обычно непродолжи-
тельный и сводящийся к отлогому приземлению. Мухи сирфиды при взлете
подскакивают ногами. Если такую сидящую муху вспугнуть осторожно,
например передвигая сбоку белый диск, то подскакивают ноги лищь
«вспугнутой стороны», и насекомое падает на другой бок и даже перекувыр-
кивается.
Специальный интерес представляет вопрос о взлете насекомых, имеющих
высокий ритм ударов крыльями. Установлено, что навозник Sisyphus
перед полетом (рис. 209) поднимает средние ноги и прикладывает их
голени к боковым краям пронотума, стоя на остальных четырех ногах.
Край пронотума дугообразно вырезан, средняя голень изогнута и плотно
вкладывается в пронотум по всей своей длине. Затем жук приводит
средние лапки во вращательное движение. Лапка описывает поверхность
конуса, вершина которого находится у закрепленного конца голени,
а основание — у конца лапки. Вращение сначала медленное, затем уско-
ряется и, когда достигает определенной быстроты, жук взлетает.
•Будденброк (1919) аналогично объясняет взлет мух, но там действую-
щим органом служат жужжальца. Жужжальце является гомологом заднего
крыла. Гомология была давно установлена сравнительно-анатомически.
Жужжальце (рис. 210) состоит из вздутого основания, тонкой ножки
(Pedic) и вздутой головки (Capit) и в общем булавовидно. Как основание,
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т?ак, и головка имеют много специальных органов чувств (сенсилл). Число
оевеилл на жужжальце сирфид доходит до 499, а у слепней до 565. У слабо
летающих Psychodldae их 119, у нелетающих Phoridae их всего три. Жуж-
жальца двукрылых (рис. 210 В, С) — гомологи задних крыльев и жужжальца
веерокрылых (рис. 210 Л) —гомологи передних — обнаруживают значи-
тельное структурное сходство и обладают собственной мускулатурой.
Приходящие в движение органы у мухи и навозника совершенно различны,
но функция их, видимо, одна и та же. Высокий ритм ударов крыла
требует соответствующей частоты сокращений крыловых мышц. Он необхо-
Рис. 210. Жужжальца. А — поперечный разрез через среднегрудь Stylops
(Strepsiptera). Схема; В — продольный разрез жужжальца Tipula; С —
левое жужжальце Calliphora erythroceptiala, вид со спинной стороны;
D — жужжальце Calliphora; Е— шахматное расположение его сенсилл;
F — схема этого расположения; D, Е, F — по Френкелю и Принглю.
Capit—головка, N — нерв, Pedic — ножка, Sens. Театр — sensillae campan iformes,
Sens, trich — трихоидная сенсилла, Scol — сколопидии.
дим не только для полета, но и для взлета, ибо при небольшой площади
крыла отдельные взмахи, или низкий ритм их, не дадут эффекта, и насекомое
не взлетит. И действительно, мухи, пчелы, жуки взлетают на высоком
ритме ударов, «мотор крыла», очевидно, сразу начинает работать полным
ходом. Постепенное ускорение работы, столь характерное для машины,
здесь, видимо, отсутствует. Однако допустимо, что это лишь внешняя сто-
рона явления, что нервная система насекомых не может дать сразу
достаточную частоту импульсов и «набирает скорость» постепенно. Жуж-
жальца мух и ноги навозника являются вспомогательным аппаратом
для этого. Они постепенно ускоряют ритм своих движений. Предпола-
гается, что этот последний вызывает соответствующие ритмические
явления в тех частях нервной системы, которые управляют крыловой муску-
латурой. Когда нужный ритм достигнут, то включается собственно дви-
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гательный аппарат. Он, таким образом, начинает работу сразу на высокой
частоте, что требуется условиями взлета. Давно установлено что при
ампутации жужжалец полет расстраивается.
По новым данным, сенсиллы жужжальца расположены в скошен-
ном шахматном порядке (рис. 210 Е). Каждая сенсилла подходит к
отверстию в кутикуле, которое затянуто тонкой мембраной. Отверстия
овальны, и их длинные оси лежат под определенным углом к длине
жужжальца. Так как сенсиллы сидят густо, то промежутки между их
мембранами узки и все вместе образуют подобие решетки. Качание жуж-
жальца в нормальном направлении (под углом в 60° к длине тела) совпадает
с направлением максимальной сопротивляемости решетки, и сенсиллы полу-
чают минимальную стимуляцию. Но если тело насекомого поворачивается,
жужжальца все-таки продолжают колебаться в прежнем направлении,
которое уже не совпадает с направлением максимальной сопротивляемости
решетки. Сенсиллы получают поэтому значительную стимуляцию, которая
через центральную нервную систему изменяет работу мускулатуры, и тело
возвращается в прежнее положение. Согласно этим данным, жужжальца
служат стабилизаторами, наподобие жироскопа, однако, с той разницей,,
что последний вращается вокруг своей оси, а жужжальца колеблются маят-
никообразно. Другое различие состоит, конечно, в том, что действие
настоящего жироскопа чисто механическое ..тогда как механический эффект
качаний жужжальца* ничтожен и основу их действия составляет специ-
фическая стимуляция нервной системы. Эти данные не опровергают,
как нам кажется, стимуляционную теорию. Жужжальца могут выпол-
нять одну функцию во время полета и другую перед его началом.
Функция жужжалец, однако, связана не только с крыльями. Указывается, что
ампутация не только расстраивает полет, но также понижает тонус ножной мускулатуры.
Особенно страдают задние ноги, которые почти перестают действовать. При ампутации
одного жужжальца, ктырь Philonicus сидит наклонившись на неоперированную сторону.
Но у нелетающих мух с редуцированными крыльями (Tachista, Chersodromia) ампутация
жужжальца не влияет на работу ног. Предполагалось, что функция жужжалец связана
с подачей воздуха в заднегрудные стигмы, а их работа при полете зависит от повы-
шенного употребления кислорода. Их связывают также с обонянием и слухом. Эти




Проблема происхождения крыльев у насекомых весьма стара, сложна и
далеко не окончательно разрешена. Но ее значение велико, ибо с нею свя-
зана эволюция насекомых вообще. Среди членистоногих только насекомые
обладают крыльями. Крылья имеются лишь у части насекомых, правда, пре-
обладающей—у Pterygota. Что касается Apterygota, то, согласно обще-
принятому взгляду, они несомненно принадлежат к насекомым, хотя и лише-
ны крыльев. Из этого следует, что возникновение крыльев произошло внутри
класса насекомых. Казалось бы, можно ожидать существования переходных
ступеней между бескрылыми и крылатыми насекомыми. Но, к сожалению,
ни взрослые формы, ни личиночные не дают здесь решающего материала,
вследствие чего вопрос о происхождении крыльев начал приближаться к
решению только сравнительно недавно.
Отсутствие крыльев у всех членистоногих кроме Jnsecta Pterygota заста-
вляет искать у бескрылых форм те органы, из которых они развились. Конеч-
ности не могут претендовать на эту роль, так как на каждом крылоносном
сегменте имеется пара конечностей. Тем не менее Латрейль (1820) считал
крылья соответствующими ногам, а Лейкарт (1848) полагал, что они со-
ставляют нечто вроде «повторения ног» на спине. Высказывалась также
мысль (Дорн, 1881), что крылья происходят из спинных жабер аннелид,
тем более, что у некоторых полихет (Polynoidae) гомологи этих органов пре-
вращены в широкие чешуи. Наконец, Плато (1871) считал крылья за видо-
измененные дыхальца. Эти и другие спекулятивные теории имеют лишь
исторический интерес.
§ 1. ТЕОРИЯ ПРОИСХОЖДЕНИЯ КРЫЛЬЕВ ИЗ ТРАХЕЙНЫХ ЖАБЕР
Более доказательна теория происхождения крыльев из трахейных
жабер, связанная с именем Гегенбаура (1870—78), к которому примкнул
ряд исследователей.
Типичные трахейные жабры свойственны некоторым водным личинкам и предста-
вляют собой, подобно крыльям, боковые складки тела, в которые заходят ветви трахей
и поступает кровь из полости тела (стр. 559). У некоторых форм трахейные жабры спо-
собны к колебательному движению. В большинстве случаев они расположены на брюшке,
но встречаются и на груди, правда, не в пластинчатой форме. Большой трудностью для
данной теории является следующее. Насекомые в основном наземная группа, и все
главнейшие пути их эволюции связаны с сушей. Пресноводная фауна насекомых богата,
но охватывает лишь очень небольшую часть класса, и, несомненно, связь насекомых
с водой вторична. При ее возникновении выработалось множество самых разнообразных
приспособлений, и трахейные жабры одно из таковых. Мало того, так как некоторые
водные формы составляют лишь небольшую часть своих отрядов (жуки, полужестко-
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крылые, водные чешуекрылые, водные наездники, водные саранчевые), те, очевидно,
эти группы ушли в воду после обособления соответствующих отрядов, которые уже
обладали не только крыльями, но и определенными их типами. Правда, Ланг (1888)
пробовал спасти теорию, предположив, что древние бескрылые сухопутные насекомые
перешли к водному образу жизни и приобрели в воде трахейные жабры, а эти последние
при обратном переселении на сушу превратились в крылья. Спекулятивный характер
этого предположения очевиден. Кроме приведенных общих соображений против этой
теории были выдвинуты и фактические. Трахейные жабры возникают в онтогенезе
иначе, чем крылья; мускулатура трахейных жабер отличается от крыловой; согласно
ряду авторов трахейные жабры могут находиться между крыльями; зачатки дыхалец
даже у поденок закладываются раньше зачатков жабер и во время линек временно
приоткрываются в воде. Все эти и некоторые другие факты привели почти к всеобщему
отказу от теории происхождения крыльев из трахейных жабер.
§ 2. ПАРАНОТАЛЬНАЯ ТЕОРИЯ
Значительно более обоснована теория п а р а н о т а л ь н о г о п р о -
и с х о ж д е н и я крыльев, связанная с именами Мюллера (1875), Марты-
нова, Комстока и Нидхама, Родендорфа и других исследователей.
У многих ракообразных, у трилобитов, у Merostomata, у некоторых
личинок насекомых и даже у некоторых взрослых насекомых имеются
так называемые паранотальные вы-
росты,Паранотальный вырост, илипа-
ранотум (paranotum), представляет
собой боковой вырост тергита, имею-
щий форму зубца, сплюснутого дорсо-
вентрально и "направленного концом
назад (рис. 211, 212 В). Он является
складкой стенки тела, его полость со-
общается с полостью тела, его верхняя
Рис. 211. Схема поперечного разреза стенка непосредственно продолжается
через грудной сегменте паранотальными
 в т е р г и т
 НИЖНЯЯ В боковую Стенку
осознГнГГ Г ? ? ! ,„. тела" Паранотумы находят/я преим/
щественнб на брюшных сегментах, но
встречаются и на грудных. Функциональное значение их неясно, но несом-
ненно, что это древние образования. У вымерших форм они встречаются
чаще, нежели у современных; их преимущественное сохранение на брюшке
также, видимо, связано с общим примитивизмом сегментации последнего.
Расположение паранотальных выростов, их форма и строение позволяют
сопоставить их с крыльями. Сходство с крыльями простирается и на детали
внутренней структуры. По Шульцу (1927), трахеи паранотальных выростов
среднегруди Leptsma (рис, 134 Л) отходят от продольного трахейного ство-
ла, что близко напоминает отхождение трахей в зачаток крыла личинки
поденки (рис. 134 В). Кроме того, названный чехословацкий автор считает,
что трахейные ветви паранотального выроста соответствуют костальной,
субкостальной, радиальной, медиальной и кубитальной трахеям крыла.
Действительно, расположение трахей в паранотуме Lepisma и в зачатке
крыла поденки является сходным, но в первом случае они остаются на
всю жизнь только трахеями, во втором они дают основу жилкованию крыла.
Эти данные сильно подкрепили паранотальную теорию. Правда, некоторые
оспаривают эту гомологизацию паранотальных трахей, но критика
касается лишь деталей, а не основных положений паранотальной теории.
Главнейшей трудностью на ее пути остается то, что паранотумы, в противо-
положность крыльям, не сочленены и неподвижны. Правда, зачатки крыльев
у насекомых с неполным превращением также'неподвижны и не сочленены, а
сходство их с паранотальными выростами очевидно. С другой стороны, у клг-
щей Oribates паранотумы сочленены (рис. 212 А). Так как гомология парано-
тума у всех членистоногих несомненна, то факт их сочлененности, хотя бы
и не в том классе, где они приобрели нодвижность^заслуживает внимания.
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Рис. 212. А — клещи Oribates latipes (слева) и Oribates elimatus (справа) с сочлененными
паранотальными выростами, по Берлезе; В, С, D, Е — вымершие и современные (F)
насекомые с паранотальными выступами; В — Stenodictya lobata (Palaeodictybptera),
по Гандлиршу; С — Lemmatophora typa (Protoperlaria) из Иммса; D — личинка
Palaeodictyoptera, по Лемхе; Е — личинка Protoperlaria; F — грудь! и начало брюшка
таракана Melanosilpfia carlgreni, поЛринсису.
Наконец, интересны некоторые вымершие насекомые, которые, кроме двух
нормальных пар Крыльев, имеют пару коротких к р ы л о в и д н ы х в ы р о -
с т о в н а п е р е д н е г р у д и . У Stenodict'ya они отличаются от крыла
по структуре и больше походят на паранотумы (рис. 212 В), но у Lem-
tnafophora по ним идут разветвленные полосы, похожие на жилки (рис. 212 С).
.Считают, что это не жилки, а полосы пигмента, сопровождающие
ряды волосков, гомологичных волоскам настоящих жилок, но в то же
время полагают, что под этими полосами проходили трахеи. Таким обра-
зом, в паранотумах переднегруди как будто имеется, если не жилкование,
то приближение к нему. Положение осложняется тем, что переднегрудь
вообще лишена крыльев, и потому ее паранотумы не имеют прямого отно-
шения к настоящим крыльям. Однако у личинки поденки Ecdyonurus
описаны переднегрудные паранотумы. Их концы направлены назад (рис. 213
D), а основания частично слиты со среднегрудью (пунктир на рисунке).
Паранотумы переднегруди развиваются у личинки в такой же мере, как за-
чатки крыльев, но, начиная с предпоследнего возраста, они отстают в росте,
\fyranotum
В
Рис. 213. А — крыловидный отросток на переднегруди куколки бабочки Eriocrania
(Мпетопка?), по Ле Серфу; В — передне- и среднегрудь личинки четвертого возраста
Hemiodoceus fidelis (Homoptera); С — то же и основание переднего крыла у взрослого,
по Эвансу; D — передне- и среднегрудь личинки поденки Ecdyonurus venosus;
Е — т о ж е , в поперечном разрезе; F,G—разрез через ее переднегрудной паранотум
и зачаток крыла личинки предпоследнего возраста соотв., по Айд.
а у взрослого насекомого их уже нет. В предпоследнем возрасте переднегруд-
ной паранотум (рис. 213 Е) отличается от зачатка крыла (рис. 213 G) лишь
отсутствием складчатости, которая вызывается разрастанием крыла в тес-
ном пространстве. На переднегруди у куколки Mnemonica и Eriocrania
описан боковой отросток тергита, считаемый за зачаток переднегрудного
крыла. При основании он утоньшен, что, быть может, указывает на сочлене-
ние (рис. 213 А). У личинок Peloridiidae (Homoptera) имеется переднегруд-
ной паранотум, отделенный от туловища швом, его трахеи и трахеи зачатка
среднегрудного крыла имеют сходное расположение, начинаясь от одного
итого же продольного ствола (рис. 213 В), тогда как у взрослого насеко-
мого скульптура переднегрудного паранотума и переднего крыла сходны
(рис. 213 С). Таким образом, вопрос о происхождении крыльев связывается
с вопросом о их первичном числе у насекомых. Мы не имеем данных в пользу
существования крыльев на переднегруди, но сходство переднегрудных
паранотумов с зачатками настоящих крыльев является доводом в пользу
паранотальной теории. Большинство исследователей считает ее вполне
приемлемой.
По Лемхе (1942), некоторые тараканы (Pseudoglomeris) имеют на про-
нотуме беспорядочно расположенные точечные углубления, которые у дру-
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гих (Petasodes)приобретают правильное расположение, так что промежутки
между ними представляют полное подобие продольных жилок, ветвящихся
по направлению к краю паранотальных выростов и соединенных многочис-
ленными поперечными жилками, как это свойственно архедиктиону. В то
же время на крыле, например у таракана Aptera fusca, архедиктион имеет
совершенно неправильное расположение. Таким образом, правильное жил-
кование, с одной стороны, возникает до обособления крыла от туловища и
притом вне крыла, с другой стороны, оно может быть неправильным даже на
крыле. Далее, у тараканов с неразвитыми передними крыльями (Melano-
zosteria) эти последние неподвижны и мало чем отличаются от паранотумов.
На основании этих фактов делается заключение,.что примитивной формой
крыла являются не перепончатые, а кожистые крылья типа элитр, и что гете-
рономность крыльев есть примитивное состояние. Последний взгляд обосно-
вывается также тем, что условия развития крыльев неодинаковы: переднее
окружено только грудными компонентами, заднее граничит с брюшком.
Нам кажется наиболее интересным присутствие жилкоподобной струк-
туры вне крыла. Поскольку она, очевидно, имеет механическое значение,
то ее появление на пластинчатых краях пронотума может иметь функцио-
нальное значение. Но совершенно не убедительно мнение о примитивности
элитр. Одна из общих морфологических закономерностей состоит в том, что
метамерные образования, в данном случае переднее и заднее крылья, в про-
тотипе одинаковы, а различия между ними наступают при специализации.
Если же считать крылья жуков и уховерток примитивными, то придется,
допустить вторичное возникновение гомономности, например у Mecoptera,
что, конечно, противоречило бы всем данным сравнительной анатомии.
В связи с этим интересен вопрос о возникновении перепончатого строения
крыла. A priori как будто бы возможно, что крылья приобретают под-
вижность, оставаясь кожистыми и лишь позже, с усовершенствованием
полета, становятся перепончатыми. Однако в пользу такого допущения
нет фактических оснований. Мы не знаем случаев, когда полет происходил
бы при помощи кожистых крыльев без участия перепончатых. Наоборот,
случаев, когда кожистое крыло не участвует в полете, достаточно много.
Таким образом, с соображениями Лемхе нельзя согласиться.
§ 3. ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПОЛЕТА
Снодграсс пытается на основе паранотальной теории представить себе
возникновение полета. Он полагает, что сперва паранотальные выросты
разрослись в стороны (рис.211), и их обладатели стали пользоваться ими,
как планирующими плоскостями, спрыгивая с возвышений. Сокращения
продольных мышц приводили в движение эти выросты, опуская концы их
вниз. Возвращение обратно могло происходить сперва благодаря упругости
хитина, но затем появилось сочленение, и паранотумы таким образом пре-
вратились в крылья. Эта точка зрения разделяется Мартыновым в ряде
работ и Родендорфом (1943). Этот взгляд заключает в .себе правильную
идею о том, что полет должен был появиться путем перемены функций уже
имеющегося органа. Кроме того, он согласован с распространенным мнением
о том, что древнейшие крылатые насекомые держали крылья в положении
покоя распростертыми.
Все подобные построения слишком умозрительны, но в то же время про-
блема возникновения полета у насекомых настолько важна, что и прови-
зорные гипотезы допустимы. Предположение Снодграсса нам кажется био-
логически необоснованным. Во-первых, неподвижные плоскости, торчащие
далеко в стороны по бокам тела, должны были мешать своим обладателям
при основном способе передвижения, т .е . при ползании, особенно среди
растительности. Во-вторых, возможности планирования для нелетающего
насекомого не могли быть большими, а, следовательно, и функция имела
мало шансов усовершенствоваться.
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В то же время мы видели, что в современной фауне планирование
свойственно лишь крупным хорошо летающим видам (стр. 247) и служит
только дополнением к гребному полету. Трудно, поэтому, приписать пла-
нирование древнейшим Pterygota, полет которых, очевидно, был крайне
слабым и несовершенным.
Можно, однако, предположить, что сочлененность паранотума появилась до увели-
чения их размеров наподобие упомянутых клещей Oribates. Их первоначальной функцией
после приобретения подвижности могло быть ускорение ползания при помощи хотя и
слабых, но в какой-то мере эффективных взмахов. Тутовый шелкопряд, правда, вторично
утративший полет, именно так пользуется крыльями. Если допустить такую функцию
riapaifoTyMOB в начале эволюции Pterygota, то дальнейший процесс представляется
естественным и постепенным. Усиление работы паранотальных придатков (полезной
с самого начала) могло привести сперва к коротким подъемам, а затем к настоящему
полету. Крылья, таким образом, с самого начала -должны были складываться назад,
не мешая при беге, и полет возник в связи с этим обычным способом движения, а не на
основе каких-то необычных условий, приводящих к планированию. Это предположение
должно тем не менее рассматриваться как чисто провизорная гипотеза.
§ 4. НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ ЭВОЛЮЦИИ КРЫЛЬЕВ
Давно было обращено внимание на то, что главные продольные ж и л к и
являются поочередно в ы и у к л ы м и и в о г н у т ы м и, т. е. одни
жилки лежат несколько выше, а другие несколько ниже общей плоскости
крыла. При правильном чередовании тех и других крыловая мембрана по-
лучает в известной мере гофрированный характер (рис. 193). Позднее Ламеер
Рис. 213. Н — L — югальная область (neala) заднего крыла, по Мартынову; Н— распра-
вленное крыло Locusta migratoria; J — то же самое, сложенное; К — расправленное крыло
ручейника Aetlialoptera rossica; L — то же, сложенное.
arc— дуговидная жилка (vena arcuata), p. an — анальная складка; p. ju—то же, югальная, Ji-
J i — югальные жилки. Прочие обозначения см. рис. 125, стр. 166.
(1922), предложив свою схему жилкования, обозначил в ней плюсами и
минусами соответственно выпуклые и вогнутые жилки, Он насчитывает
в крыле шесть основных жилок (костальная, радиальная, медиальная, ку-
битальная и две анальных), из которых каждая делится на переднюю выпук-
лую ветвь и заднюю вогнутую, или сектор. Так например, субкостальная
жилка является задней ветвью "(сектором) костальной. Эта классификация
имеет в виду первые ветвления основных жилок. Система иной раз много-
численных периферических жилок, если она образована разветвлением
одной, например, вогнутой жилки, рассматривается как вогнутая система.
Этот вывод дает дополнительное средство для гомологизации жилок. Если,
например, две выпуклых жилки лежат рядом, то можно думать, что между
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ними была вогнутая, которая либо атрофировалась, либо слилась с одной
из соседних. Однако Залесский (1943) на основании изучения ископаемого
материала указывает, что гомология жилок- не обнаруживает постоянной
связи с их верхним или нижним положением.
Мартынов (1924, 1925) обратил внимание на связь положения крыла в по-
кое с жилкованием. Он считает, что древнейшие формы насекомых, которых
он объединяет в группу Palaeoptera (древнекрылые), в покое держали крылья
распростертыми или загибали назад, не складывая их веерообразно. В связи
с этим у них отсутствовала югальная область крыла. К Palaeoptera относятся
Megasecoptera и некоторые другие вымершие отряды, а из современных -г-
поденки и стрекозы. Распростертое положение крыльев биологически
было неблагоприятно, так как ограничивало возможность использования
щелей и других мелких укрытий. Доступным для таких насекомых оста-
вался лишь чисто воздушный образ жизни, который, по Мартынову, являет-
ся узким и привел после кратковременного процветания к вымиранию всех
Palaeoptera, кроме стрекоз и поденок; Всё остальные насекомые (кроме ча-
сти бабочек) складывают крылья вдоль тела и в большинстве случаев
обладают необходимой для этого югальной областью крыла. Последняя
является новоприобретенной и называется «новым крылом», neala (рис.
213 К, L) в противоположность остальной древней части крыла —palaeala.
Насекомые этого типа называются Neoptera (новокрылые). Сложенные
крылья не мешали ползанию их обладателей, позволяя им прятаться
в щели, отверстия и т. п. Это дало Neoptera громадные биологические пре-
имущества и привело к развитию за их счет почти всей современной фауны
насекомых. Отметим еще указание Четверикова (1915) на то, что эволюция
класса насекомых шла. главным, образом путем использования тех про-
странств, которые слишком малы для позвоночных. Поэтому малый размер
тела был биологически выгоден для насекомых, а летающие гигантские
Насекомые уступали по совершенству летающим позвоночным и потому
вымерли. По Мартынову, у ряда групп, как, например, у прямокрылых,
югальная область развилась особенно сильно (рис. 213 Я — L). Это дало
повод выделить их под названием Polyneoptera и противопоставить Oligo-
neoptera, т. е. формам с немногими жилками в neala и Paraneoptera (полу-
жесткокрылые и клопы), у которых жилкование югума имеет особый
характер. В состав Oligoneoptera Мартынов включает все отряды, разви-
вающиеся путем полного метаморфоза.
Таким образом, из строения крыла Мартыновым были сделаны широкие
общие выводы. Однако другие авторы отводят югуму саранчевых гораздо
меньшую долю площади крыла, нежели Мартынов (рис. 195 В). С другой
стороны, объединение поденок и стре
ч
коз в одну группу, противополагаемую
всем остальным насекомым, наталкивается на трудности.У стрекоз продоль-
ные спинные мышцы ничтожны, и крылья опускаются при помощи дорсо-
вентральных мышц (стр. 217). Между тем у поденок продольные спинные
мышцы развиты (Дюркен). Таким образом, по крыловой мускулатуре
стрекозы отличаются от прочих насекомых, чего нельзя сказать о поденках.
Для выяснения родственных отношений отрядов насекомых тип строения
крыловой мускулатуры имеет, конечно, не меньшее значение, нежели
жилкование.
К данному вопросу мы вернемся в главе о соотношении отрядов (стр. 795),
здесь же заметим, что воздушный образ жизни вряд ли является узким,
как это полагает Мартынов. Во-первых, несомненно, что, будучи наиболее
совершенной формой передвижения, именно полет дал насекомым их суще-
ствующий биологический расцвет. Способность использования мелких
укрытий, на которую указывает Четвериков, видимо, не имела большого
значения, ибо, например, ближайший к насекомым класс многоножек пре-
восходно использует мелкие укрытия, но по видовому составу он неизмеримо
беднее насекомых. Вероятно, главной причиной этого различия является
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отсутствие крыльев у многоножек. В несколько меньшей степени то же самое
относится и к паукообразным. Во-вторых, у двукрылых и бабочек полет
играет вряд ли немногим меньшую роль, чем у стрекоз, и в то же время
эти два отряда принадлежат, несомненно, к наиболее процветающим среди
насекомых.
К той же проблеме подошел Лемхе (1940). Он указывает, что у личинок
вымерших Palaeodictyoptera зачатки крыльев росли прямо в стороны (рис.
212 Ь). Следы такого поперечного положения сохранились в начале раз-
вития крыла у стрекоз (рис. 214 А), хотя позже их личиночное крыло ло-
жится вдоль тела (рис. 214 В) —костальным краем вверх и вентральной
поверхностью наружу. Из паранотума у этих насекомых развилось крыло,
находящееся в распростертом положении и не способное к веерообразному
складыванию, поэтому ряд вымерших групп и стрекоз объединяется под
именем Plagioptera (поперёчнокрылые). Почти у всех прочих насекомых,
имекуемых Opisthoptera (заднекрылые), зачаток крыла сразу ложится вдоль
Рис. 214. А — молодая личинка стрекозы; В — то же, взрослая;
С, D — личинка и взрослая camaPeriplaneta orientalis, соотв.
По Лемхе.
Ala — зачаток крыла.
тела, но, в противоположность стрекозам, его костальный край обращен
вниз (рис. 214 С, D). Лишь у саранчевых этот край временно поворачи-
вается вверх, что считается вторичным.' Паранотум Opisthoptera дал на-
чало складывающемуся крылу, поэтому развился также и аппарат для рас-
правления и складывания. Способы развития крыла в обеих группах слишком
различны, чтобы одна могла произойти от другой. А так как и Plagioptera
(например, Palaeodictyoptera) и Opisthoptera (например, Protoblattoidea)
представлены древнейшими остатками насекомых, то крылу приписы-
вается дифилетическое происхождение. Стрекозы пережили остальных
Plagioptera в связи с тем, что зачатки крыльев приобрели адаптивное на-
правленное назад положение. Поденки по положению зачатков крыльев
принадлежат к Opisthoptera, но примитивность их крылового сочленения
(стр. 192) и внутренней организации ставит их в этой группе несколько
особняком. Фактический материал Лемхе недостаточен для его выводов.
Личинки Palaeodictyoptera известны еще фрагментарно, следы плагио-
птеризма у личинок стрекоз довольно неясны, а дифилетизму крыла противо-
речит общий план жилкования всех насекомых. Он слишком сложен, чтобы
можно было допустить конвергенцию. Строение крыловой мускулатуры так-
же не принято во внимание. Следует лишь подчеркнуть, что, согласно разно-
образным данным, выдвигаемым разными исследователями, стрекозы зани-
мают особое положение в классе насекомых (ср. стр. 215—217, 346).
Глава XXI
БРЮШКО
Брюшко, или абдомен (abdomen), есть задний отдел тела насекомых.
На его последнем сегменте находится анальное отверстие, несколько впе-
реди лежит половое отверстие. В типичных случаях брюшко лишено ко-
нечностей, но несет половые придатки. Двигательные, дыхательные
и некоторые иные придатки брюшка свойственны лишь отдельным группам
насекомых. Если голова есть сенсорный и пищеприемный отдел тела^агрудь
локомоторный, то брюшко связано с обменом веществ и с размножением.
Органы пищеварительной, выделительной, дыхательной и кровеносной
систем в своей главной массе расположены в брюшке, там же находится поло-
вая система. Центральная нервная система тоже частью расположена в"
брюшке. По не особенно точной формулировке, брюшко заключает в себе
большую часть «внутренностей».
Внешне брюшко характеризуется ясной гомономной сегментацией. Мы
совершенно не встречаем в сегментах брюшка тех сложных видоизменений,
Которые характерны для сегментов груди. Сегменты брюшка однотипны.
Существующие различия затрагивают преимущественно их величину, иногда
форму. Какова природа этой простоты? Далеко идущее слияние головных
сегментов связано с концентрацией ротовых придатков около рта, усложне-
ния в груди зависят от развития мускулатуры, т.е. в обоих случаях изме-
нения вызываются работой придатков. В брюшке постоянны лишь половые
придатки, которые связаны только с двумя сегментами, а их функция
носит совершенно иной характер, нежели челюстей или ног. Таким
образом, брюшко, утратив большую часть придатков и превратившись
во вместилище внутренностей, как бы не имело причин к измене-
ниям. >
Однако, сохранив примитивную сегментацию, брюшко, тем не меНее,
подверглось другим глубоким изменениям, которые делают его морфологию
одним из самых трудных отделов сравнительной анатомии насекомых. Эти
изменения разбиваются на три группы. Во-первых, задние концевые сег-
менты брюшка обнаруживают сильную тенденцию к дегенерации. Иногда
она проявляется и в передних сегментах. В силу этого вопрос о сегментар-
ном составе брюшка почти так же труден, как и вопрос о сегментации
головы. Во-вторых, состав брюшного сегмента отличается непостоянством,
и сопоставление его с основной формой сегмента возможно лишь прибли-
зительно. В-трётьих, придатки брюшка как половые, так и иные, по строению
удалены от схемы конечности гораздо сильнее, чем грудные ноги и даже
челюсти. В ряде случаев они считались за новообразования, возникшие
на месте исчезнувших истинных конечностей, и лишь исследования послед-
него времени начали вносить ясность в этот вопрос. Таким образом, наряду
с примитивными признаками, брюшко обладает чертами более глубокой спе-
циализации, чем грудь и голова.
§ 1. ВНЕШНЯЯ ФОРМА БРЮШКА
Чаще всего встречается брюшко веретенообразной или цилиндрической
формы. На рис. 215 показано разнообразие его формы у различных
в
Рис. 215. Различные формы брюшка. К — из Шарпа. А — Пилильщик (Hymenoptera);
В — стрекоза; С — комар долгоножка; D — бабочка древоточец (Cossidae); Е — оса
Scolia (Hymenoptera); F, О — муравьи; Н — оса Sceliphron (Hymenoptera); J — Aleu-
rodidae (Hemiptera); К — муравей Cryptocerus.
насекомых. Отметим гетерономность брюшка у осы сколии (рис. 215 Е), —
средние, особенно третий и ^четвертый, сегменты крупнее других. Это
явление особенно резко выражено у муравья Cryptocerus (рис. 215 К), у ко-
торого почти все брюшко образовано за счет четвертого сегмента, тогда как
все последующие имеют гораздо меньший' объем. У^<лопа Pachycoris (рис.
369 G) гетерономность носит иной характер:
первый сегмент имеет прямые границы, у сле-
дующих они становятся все более и более
дугообразными. Простейший случай образо-
вания с т е б е л ь к а мы встречаем у полу-
жесткокрылых Aleurodidae (рис. 215 J ) ; пер-
вый членик брюшка уменьшился и образовал
стебелек. Сложнее обстоит дело у перепонча-
токрылых, у которых первый сегмент брюшка
вошел в состав груди (стр. 156), и стебелёк
образуется за счет сужения второго сегмента
брюшка, вытягивающегося у песчаных ос в
длинную палочку. При этом, например у пе-
лопея Sceliphron (рис. 215 Н), он образуется
засчетстернита, а у Crabro за счет стернита
и тергита (Гуссаковский). У муравьев в со-
став стебелька иногда входит не только вто-
рой, но также' и третий сегмент (рис. 215F, G).
Стебелек перепончатокрылых сообщает брюш-
ку, в особенности у жалоносных форм, боль-
шую подвижность, необходимую для работы
жала, тем более, что в нем образуется специальное сочленение (стр. 316). Силь-
ное сужение сегментов может происходить также на конце брюшка, что приво-
дит к образованию особой формы я . й ц е к л а д а . У многих мух и жуков
усачей последний состоит из нескольких брюшных сегментов, образующих
гибкую длинную трубку (рис. 216). При откладке яйца она вводится в почву,





клады Cerambyx ce.rdo (A)
и Musca domestka (В).
в переднюю неизменённую часть брюшка. Огметим еще неравномерную скле-
ротйзацию брюшных сегментов у жуков. Их спинные части, покрытые злит*--
рами, слабо склеротизированы и мягки, те части, которые остаются непри-
крытыми, склеротизированы в такой же мере, как остальное тело. При укоро-
чении элитр (мертвоеды, стафилиниды) поверхность перепончатых участков
брюшка сокращается. Наконец, укажем на крайнее увеличение размеров
брюшка за счет растяжения сочленовных промежутков у американских
Рис: 216. С—F. Форма брюшка короеда заболонника и ходы короедов. С — по Спесив-
цеву,-£), Е — из ХолОдковского, F — из Шевырева. С — березовый заболоннйк Sco~
lytus ratzeburgi, D — отпечаток его ходов на коре. Боковые части постройки срезаны;
£ —отрубок ствола березы и брачные приюты; F — схема ходов короеда стенографа ]ps
sexdentatus, в правом нижнем маточном ходе личинковые ходы не начаты.
а —* матйчйый ход, #1 — верхний маточный ход, а% — то же нижний, Ъ -— брачные приюты, с — вход-
ное отверстие маточного хода, d—-брачная камера, е — личинковые ходы,/ — колыбельки для
откладки яиц.
муравьев Myrmecocystis (рис. 225 А), у самок термитов (рис. 225 С) и у
самок муравьев Anergates (рис. 225 В). В первом случае причиной служит
наполне»ие зоба медом («медовые бочки» —живые склады пищи, сидящие
в муравейнике), в обоих последних — развитие яичников.
Замечательный пример функционального приспособления формы брюшка
установлен Шевыревым (1910) у березового заболонника и других короедов,
принадлежащих к роду Scolytas. С одной стороны, давно было известно,
что брюшко этих жуков ,как бы срезано и направление его вен-
тральной поверхности образует угол приблизительно в 45° с длиной тела
(рис. 216 С).«С другой стороны, так же давно было известно следующее.
Березовый заболоннйк выгрызает в заболони березы вертикальный маточ-
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ный ход (рис. 216 D, а)," вдоль которого раскладываются яички,, а выходя*
щие личинки грызут в стороны каждая свой личинковый ход (рис. 216 Р , е).
Загадочным было существование так называемых «вентиляционных дыр» —
несколько больших отверстий, ведущих из матСчного хода наружу и хорошо
заметных на белой коре березы (рис. 216 Е, Ь). Считали, что они служат
для вентиляции ходов, что, однако, было явно натянутым объяснением,
так как маточный ход березового заболонника довольно короток и откры-
вается наружу большим входным отверстием (с), так что надобности в спе-
циальных приспособлениях для проветривания, очевидно, нет. Шевырев
установил, что при спаривании бере-
зовых заболонников одна особь поме-
р щается в «вентиляционной дыре», а
x
 другая сидит вниз головой или снаружи





Оба копулирующих жука располагаются
таким образом под прямым углом друг к
другу. Но, так как конец брюшка ере-
-E*
m
 зан у каждого из них под углом 45°,, то.
эти срезанные поверхности прикасаются
друг к Другу на всем протяжении. По-
этому отверстия вдоль маточного хода
березового заболониика называются
б р а ч н ы м и п р. и ю• т а ш и. Таким
образом, Шевырев установив j коро-
едов точную зависимость между фермой
брюшка, копуляциошой позой ш уст-
ройством ходов. Следует отметить» что
эти чрезвычайно интересные данные Ще-
вырева не излагаются в иностранной ли-
тературе. Так, в сводках Ленгеркена
(1939) и Иммса (1931) снова говорится
о «вентиляционных отверстиях»..
Рис. 217. Сегментация брюшка. А —
зародышевая полоска медведки Qryllo-
talpa и В — задний конец зародыше-
вой полоски прусака Blatta; С —
брюшко Eosentomon germanicurh. Рим-
ские цифры обозначают номера сег-
ментов брюшка, арабские — груди.
Сет — "церкус, Ех — конечность, Р—нога,
Stg — дыхальце, Strn — стернит, Trg — тер-
гит. Прочие обозначения см. рис.8, 125,
стр. 22, 166. . .
§ 2. СЕГМЕНТАРНЫЙ СОСТАВ БРЮШКА
Максимальное число сегментов, на~
блюдавшееся в брюшке, равно один-
надцати, не считая концевого члени-
к а — тельсона, гомологичного пиги-
дию аннелид. Тельсон несет анальное
отверстие, лишен конечностей- и целоми-
ческих мешков и нередко- трактуется
как двенадцатый сегмент.. Этот полный
состав, однако, редок в силу обычней,
редукции концевых сегментов. Пример
полного сегментарного состава брюшка дает зародыш медведки, который имеет
одиннадцать брюшных сегментов с зачатками конечностей на каждом и вы-
раженный тельсон с анальным впячением (рис. 217 А). Сходное состоя-
ние — у таракана прусака (рис. 217 В). Другим не менее ясным при-
мером является брюшко Protura, в котором прекрасно выражены все
одиннадцать сегментов и тельсон. Однако три сегмента,, лежащие впе-
реди тельеона (IX, X, XI), меньше предыдущих. Как известно
г
 задние
сегменты у зародыша членистоногих образуются путем их отчле!гения
впереди тельсона,. У всех насекомых этот процесс заканчивается в яйце»
и они вылупляются с полным числом сегментов. У Protura три указан-
ных сегмента формируются последовательно один за другим уже после
выхода из яйца. Постэмбриональное развитие такого рода носит название
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aita.M о p фо з а. Анаморфоз свойственен всем примитивным
стоногш, а также двупарноногим многоножкам (Diplopoda), личщка ко-
торые выходит из яйца с очень небольшим числом сегментов и некоторым
губоногим многоножкам (Chilopoda anamorpfra). Полнее число дости-
гается постепенно после ряда линек, т. е. путем анаморфоза.
, Общепринято следующее подразделение брюшка на подотделы, Вось-
мой и девятый сегменты несут" половые придатки и потому называются
г е н и т а л ь н ы м и, или п о л о в ы м и . Семь сегментов, лежащие впе-
реди них, вмещают в себе главную массу внутренностей и называются
поэтому п р е г е н и т а л ь н ы м и , или в и с ц е р а л ь н ы м и . Нако-
нец, три сегмента, лежащие позади генитальных, называются п о с т г е-
н и т а л ь н ы м и. Последние по своему строению могут быть различны,
но почти всегда проявляют тенденцию к редукции. В наибольшей степени
она выражена в д в е н а д ц а т о м ч л е н и к е — тельсоне. Примеров
его самостоятельного существования, кроме вышеприведенных, известно
,. Ер/Ж
Brcaud
Рис. 218. Терминальные сегменты личинки стрекоз. А — конец брюшка
Aeschnidae, вид сзади; В — тоже, сбоку; С — Archilestes grandis. Римские
цифры — номера сегментов.
Br. caud, Br. par ,— жабры, Cer — церкус, Epi— эпипрокт, Gont, Qon2—первый и
второй гонапофизы, lam.i, lam. s — инфраанальная и супраанальная пластинки пери-
прокта, Lam^ — вторая яйцекладная пластинка, т — мышца, Par — парапрокт,
Peri — перипрокт, Sty — грифелек (stylus).
немного. У личинок стрекоз Anisoptera анальное отверстие окружено склад-
кой в виде воротничка - (рис. 218, Peri, XII). В ее стенках имеется один
супраанальный склерит (7am. s.), лежащий над анусом, и два инфраанальных
(lam. i.) —снизу и по бокам. Вся складка видна лишь при раздвигании
длинных придатков предыдущего сегмента (Epi XI, Par). Она, повидимому,
представляет собою двенадцатый членик брюшка, соответствующий тель-
сону ракообразных. У взрослой стрекозы он редуцируется, но небольшой
выступ над анальным отверстием, видимо, является остатком его супра-
анальной лопасти (рис. 219 В, lam. s). Такая же лопасть имеется у личинок
поденок и у Nesomachilis (рис. 220 D).
О д и н н а д ц а т ы й с е г м е н т характеризуется наличием хвостовых
нитей, или церков (cerci). У зародыша медведки он ясно выражен (рис.
217 Л). Из взрослых насекомых, кроме Protura, одиннадцатый сегмент в виде
полного кольца имеется у Nesomachilis (рис. 220 С, Trg XI). Снизу ой
имеет две лопасти, покрывающие анальное отверстие — п а р а п р о к т а д
(рис. 220 D, Par). На боках его сидят церки (Сег), а спинная его часть
продолжается в непарную хвостовую нить — к а у д а л ь н ы й филамент
(Caud). У близкого к Machilidae семейства Lepismatidae кольцо одинна-
дцатого сегмента уже прервано на брюшной стороне, где от него сохраняются
лишь парапрокты (рис. 220 F). Церки прикреплены к этим последним. У
Carnpodeidae и Japygidae одиннадцатый сегмент совсем исчез, и церки
сидят на десятом. .
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-У Pterygota редукция одиннадцатого сегмента заходит еще дальше. Так,
у личинок стрекоз Anisoptera он представлен большими заостренными пара-
проктами (рис. 218 В, Par) и дорсальным э п и п р о к т о м (Epi XI) —
лопастью, прикрывающей анальное отверстие сверху. На нем сидят и корот-
кие церки (Сег). У личинок стрекоз Zygoptera (рис. 218 С) на эпипрокте
и парапрокте вырастают три больших листовидных трахейных жабры (Вг.
caud, Br. par). У взрослой стрекозы (рис."219 В) сохраняются эпи- и пара-
Сеий
StrtiB
Рис. 219. Терминальные сегменты. А — Nesomachilis maoricus; В —• Platycnemis lydia
самец; С — самец поденки; D — личинка веснянки; Е — эмбия; F — Gryllus assimilis;
G — самка Anisolabis maritima; H — Peri planeta orientalis; J — самец Magicicada
septendecim.
Обозначения для рисунков брюшка и его придатков (219—286).
AbdX —X абдоминальный сегмент,
Aed — эдеагус (aedeagus),
Andr — андрокониальные ямки,
Ant — антенна,
Anus — заднепроходное отверстие,
Apd — аподема,
В. с, В: с1 — копулятивная сумка (bursa copu-latrix) и ее придаток соотв.,
BR — основание фаллобазы,
Вг —трахейная жабра,
Bulb — вздутие вторых яйцекладных створок,
Cam — половая камера,
Caud — каудальный филамент,
Сег — церкус (cercus),
Col — плейральный столбик (columella),
Соес — слепой придаток эдеагуса,
CrilX — гребень в IX сегменте,
Сх—кокса,
Cxpd — коксоподит,
D. е] — семеизвергательный канал (ductus
ejaculatorius),
d.R.s — проток семеприемника (ductus recepta-
culi seminis),






Gl.R.s — железа семеприемника,
Oorii, Gon2 — первый и второй гонапофизы
соотв.,
Harp — гарпагон (harpago) или вальва,
Intvu Intv2 — первая и вторая промежуточные
интервальварные пластинки,
Lgmt, Lams — первая и вторая яйцекладные
пластинки соотв.,
Lam g. — генитальная пластинка,
Lam. s — супраанальная пластинка,
L. an — анальная лопасть,
Lb— нижняя губа,
Lbr —верхняя губа,
L. par — лопасть парапрокта,
Мет — мембрана,
тХ — мышцы десятого сегмента,
N — нерв,
Os — ротовое отверстие,
Ovd —яйцевод,
Ovd. I — латеральный яйцевод,
Ovd. m —то же, медиальный,
Ovp — отверстие для откладки яиц (oviporus),
Ovps —яйцеклад,
Pj, P 2 , Pi — передняя, средняя, задняя нога
соотв.,
Pal — паллиум,
Pap. an — анальный сосочек.
Par — парапрокт,
Рагат — парамера,
Р. Ь — базальная складка половой камеры,








Phlb1, Phlbz — первая и вторая фаллобаза,
Р1 — плейрит,
pN.i •— постнотум заднегруди, ,
Proct — проктигер,
P. Rs — отверстие семеприемника (porus recep-
tacull seminis),
quadr — квадратная пластинка (IX тергита),
Rect — прямая кишка (rectum),
Rhj, Rh% — стержень первой и второй створки
соотв.,
Res — резервуар сперматофора,






S. phr — фрагмальный шов, (sutura phragmalis),
S. pi —плейральный шов (sutura pleuralis),
Spph — сперматофор,
Sppfti — шейка сперматофора,
Spphy — сперматофилакс (подушка сперма-
тофора),
Stg — дыхальце,




прокты, но церки сидят на десятом сегменте. Хорошо выражены эпи- и па-
рапрокты у сверчков (рис. 219 F) и саранчевых. Ясно развит эпипрокт так-
же у уховерток (рис. 219 О), но у тараканов (рис. 219 Н), поденок (рис. 219 С),
веснянок (рис. 219 D), эмбий (рис. 219 Е) он сильно редуцирован. Из
высших форм одиннадцатый сегмент в полном составе —с эпипроктом, па-
рапроктами и церками сохраняется у цикад (рис. 219 J). Но у большинства
насекомых с полным превращением он исчезает целиком.
Д е с я т ы й с е г м е н т обнаруживает различные степени развития.
У Thysanura он прекрасно выражен в виде полного кольца (рис. 219 А,
Trg X). Хорошо представлен он также увеснянок (рис. 219 D), стрекоз (В),
поденок (С), панорп. Так как часть мышц, двигающих церками, начинается
от десятого сегмента (рис. 219 А, тХ), то он. сильно развит у форм
с большими церками, в особенности же там, где церки приобретают хвата-
тельную функцию (уховертки, Japygidae, рис.219 G). Однако у цикад он
тоже хорошо развит, хотя их церки слабы (рис. 219 У). У прямокрылых
lants'W 5
П • Cld
Рис. 220.,Терминальные сегменты Thysanura. А — Nesomachilismaori-
cus, конец брюшка самца сбоку; В —тоже, основание концевых при-
датков, извлеченное из-под X сегмента, вид сбоку; С — т о ж е , вид со ,
спинной стороны; D — то же, вид с брюшной стороны; Е — Thermobia,
основание концевых придатков, вид сверху; F — то же, вид снизу.
По Снодграссу.
десятый сегмент подвергается редукции. Так, у Dissosteira (рис. 249 А)
его стернит превратился в маленький перепончатый участок, лежащий
над основанием яйцеклада, он снаружи не виден, тогда как тергит, подобно
другим саранчевым, узок и
 ;его латеральные части слились с девятым
тергитом, что лучше видно у самцов (рис. 273 А, В, С). Однако от эпи-
прокта, т. е. от одиннадцатого сегмента, он отделен швом, но у кузнечи-
ков, сверчков и тараканов шов ослабевает, так что эпипрокт и десятый
тергит сливаются (рис. 219 F, Efil, Trg X). А так как и парапрокты
не отделены от перепончатого десятого стернита, то фактически десятый
сегмент утрачивает самостоятельность.
Придатки десятого сегмента, образующиеся у зародышей, исчезают
в конце эмбриогенеза у насекомых с неполным превращением. Между тем,
Sty — грифелек (stylus),













 Val2, Val, — первая^Свторая и третья
створки (valvae) яйцеклада соотв.,
ves — втяжной пузырек,





у высших насекомых они развиты. Такими считаются задние брюшные ноги
гусениц, личинок пилильщиков, ручейников и сетчатокрылых (стр. 289)
и некоторые придатки взрослых форм как socii бабочек и ручейников
(стр. 339), церковидные придатки пилильщиков (стр. 293). . .
Таким образом, три последние членика брюшка подвергаются сложной
и: в общем регрессивной эволюции. Можно считать, что постгенитальная
часть брюшка насекомых состоит из двух сегментов и тельсона, и следова-
тельно, брюшко имеет 11-сегментный состав. Считая в голове пять
сегментов и в груди три, получаем для всего тела 19 сегментов как макси-
мум или, если считать так же акран и тельсон, то 21. Эти цифры интересны
тем, что' они характерны также для высших ракообразных (Malacostraca).
У Collembola число брюшных сегментов и у взрослого насекомого и у за-
родыша уменьшено до
шести. Так как Collem-
bola отличаются от,
прочих насекомых по
ряду признаков, то Иммс
(1936) считает 6-ссгмент-
ный состав их брюшка
не результатом редук-
ции, а древним призна-
ком, с чем трудно согла-
StrnTl/ntest\ Схр
Рис. 221. Терминальные сегменты Nematocera. А— He-
инвертированный гипопйгий; В — инвертированный ги-
попигий.
Aed — эдеагус, Сег — церкус, Схр— коксоподит, D e<.— ductus
ejaculatorius, Натр — harpago, lntest — кишечник, Strn IX,




тов происходит у жуков.
У плавунца от первоЛ
брюшного сегмента со-
храняется только тергит,
тогда как стернит почти атрофирован, и вентральная сторона брюшка
фактически начинается со второго стернита (рис. 158 A, Strn //). Анало-
гичная редукция первого сегмента встречается также у Hemiptera и
Diptera (рис. 225 D, Е). Укажем еще на замечательную и н в е р с и ю
брюшка самцов двукрылых. В то время как у одних форм генитальная
и постгенитальная часть брюшка, обозначаемая здесь как г и п о п и г и й,
находится в нормальном положении (рис. 221 А), у других, например, у
Culicidae, Psychodidae (В), он повернут на 180° вокруг своей продольной
оси, так что стернит девятого сегмента (Strn IX) лежит на спинной стороне,
а его тергит^ TYg IX J на брюшной. Соответственно перемещаются и внутрен-
ние органы. Анальное отверстие лежит у нормальных форм выше полового,
у инвертированных оно ниже полового, а кишечник (рис. 221 В, lntest) и
половой проток (D. ej) перекрещиваются. У Calliphora угол инверсии дости-
гает даже 360°. • • .
§ 3. СТРОЕНИЕ БРЮШНОГО СЕГМЕНТА И ЕГО МУСКУЛАТУРА
Тергит и стернит брюшного сегмента соединены более или менее обширной
1
мембраной. В мембране расположено дыхальце (рис. 223 Л). Однако при
разрастании тергита дыхальце может оказаться на этом последнем (рис.223 С).
Вопрос о плейритах довольно сложен. Плейриты считаются производными
конечностей (стр. 160), но так как брюшные сегменты по большей части не име-
ют конечностей^ то и наличие плейритов становится неясным. Между тергитом
и стернитом нередко имеются склериты, иногда их несколько (рис. 222 В).
Их называют л а т е р о т е р г и т а м и (ITrg) или л а т е р о с т е р -
н и т а м и смотря по их расположению — ближе к тергитам или стернитам.
Происхождение их неясно.
 ч
Боковые границы спинной области в брюшке определяются продолже-"
нием линий, которые в груди идут над и под плейритами (Xaj. У гусениц-
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'отыскать ее нередко помотает расположение волосков. Если на брюшке есть




Рис. 222, Примеры склеротизации брюшка. А — Gryilus самец;
В — личинка Calosoma.
•а — дорсо-вентральная линия, b — плейро-вентральная линия, Сег — церкус,
Сх3 — кокса задней ноги, Epi' — эпипрокт, ITrg — латеротергит, mTrg — медио-
тергит, Р — область конечностей, Par — парапрокт, Р1 — плейрит, Sex —
субкокса,. Strn — стернит,1 Ugm—урогомфа. Римские цифры — номера сегмен-
т«в брТошка; арабские — то же, груди.
Распределение склеритов в общем такое же, как в груди. Пер-
вичные сочленовные промежутки склеротизируются и утрачивают подвйж-
а к их фрагмальным складкам (Phi) прикрепляются продольные
Р Q
Рис. 223. Склеротизация брюшка. Вверху —типы склеротизации
>выше и ниже дорсо-плейральной линии (а—а); внизу слева —
схема вторичной сегментации в брюшке; внизу справа .-г- вид из-
нутри на соответствующие тергиты. •
Isgm — межсегментная граница, ITrg — латеротергит, Мет — мембрана,
m.l.d — продольная дорсальная мышца, m.l.v - i то же, вентральная,
mTrg —медиотергит, Phr, S. phr — фрагмальная складка, Stg — дыхальце,
Strn — стернит, Trg — тергит.
мышцы (рис. 223, tn.Ld.., m.l.v). Вторичная сочленовная мембрана образуется
в задней части £дааемта.. Благодаря своему впячиванию она спрятана
под склеритом. В отличие от груди передние склериты одинаково
надвигаются на задние как на спинной, так и на брюшной сторонах. От-
носительная степень развития тергита, стернита и плейральной мембраны
Рис. 224. Поперечные разрезы через брюшко различных
типов. Тергиты черные, стерниты заштрихованы, мем-
браны белые.
в брюшном сегменте весьма различна (рис. 224), Кузнечики с их обширной
плейральной областью наиболее близки к основной схеме. У некоторых
жуков тергит плоский, плейральная мембрана.смещена дорсально, а стернит
выпуклый. Сходное состояние характерно для клопов, хотя плейральная
Рис; 225. А — раздутое брюшко «медовой бочки» муравья Myrmecocystus mexicanus, по
Шарпу — Кузнецову; В — то же половозрелой самки муравья Anergates, по Уйлеру; С —
раздутое брюшко половозрелой самки термита Termes ridemanni, по Эйдманну. D, Е —
слияние первого абдоминального тергита со вторым и развитие тергитов за счет стерни-
тов у мухи Ravinia striata (Sarcophagidae). По Родендорфу. D — вид брюшка сверху,.
Е — то же снизу.
Обозначения как на, рис. 222.
область у них не подвергается дорсальному смещению. У перепончатокры-
лых выпуклый тергит надвигается на выпуклый стернит, а плейральная
мембрана спрятана между ними. У мух и стрекоз тергит брюшка получает
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сильное преобладание над стернитом (рис. 225 D, Е), Иногда брюшко сильно»
растягивается за счет сочленовных мембран. Уже упоминались самки терми-
тов и некоторые муравьи, у которых, вследствие колоссального развития
яичника, брюшко увеличивается в объеме во много раз, так что большую
часть его поверхности составляют сочленовные мембраны, на которых
'тергиты, стерниты и дыхальца имеют вид небольших пятнышек (рйс.225'
В, С).
§ 4. МУСКУЛАТУРА БРЮЩКА
Брюшные сегменты имеют пять основных групп мышц: спинные про-
дольные, брюшные продольные, дорсо-вентральные, поперечные и дыхаль-
цевые. -»
Две первых группы п р о д о л ь н ы х м ы ш ц близко сходны с тем,,








Рис. 226. Схема мускулатуры брюшка. А — поперечный разрез;
В —тоже, с другим типом расположения дорсо-вентральных мышц;
С — продольный разрез тергальной области; D — то же, с иным ти-
пом расположения наружных продольных мышц. Обозначения
для рис. 226, 227.
Ар •— аподема, Мет — мембрана, pJV3 — постнотум заднегруди, Phr —
фрагма, Phrz — задняя фрагма \ груди,- Stg—дыхальце, Stm—стернит,
. Trg—тергит, 1г— тергальный гребень. Обозначения мышц: сотрг—сжима-
тель брюшка (дорсо-вентральный), dil — расширитель брюшка (дорсо-вен-
тральный), dv — дорсо-вентральная, /. d. e — продольная спинная наруж-
ная, I. d. i — то же, внутренняя, /. V. е — продольная брюшная наружная,
/. V. / — то же, внутренняя, pd — парадорсальная, strn.pl — стерно-плей-
ральная, t. pi — терго-плейральная, (. strn — терго-<;тернальная.
одна группа лежит на спинной, (рис. 223 т. I. d), другая —на брюшной сто-
роне (т. I. о). Каждая из них может разделяться на несколько отдельных
мышц, которые лежат одна над другой у стенки тела (рис. 226 ft). При этом,
одни продольные мышцы оказываются в н у т р е н н и м и (l.d.l, I. v. i), дру-
гие н а р у ж н ы м и (l.d.e, I. v. e). Внутренние мышцы, притягивая друг
к другу фрагмальные складки, сближают' сегменты и укорачивают брюшко..
При неодинаковом сокращении справа и слева они вызывают изгибание тела.
Наружные продольные мышцы короче внутренних. Каждая наружная мыш-
ца одним концом прикреплена к переднему краю' вторичного сегмента,
а другим либо к средине сегмента (рис. 226 С), либо неподалеку от его зад-
него края, направляясь таким образом назад (рис. 226 D, I. d. e). В пер-
вом случае ее действие аналогично таковому внутренней продольной: мышцы,,
т. е. она надвигает один сегмент на другой. Во втором —наружная мышца
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«служит антагонистом внутренней, ибо она выдвигает край заднего сегмента
из-под переднего. Так называемые парадорсальные мышцы (рис. 226 В, pd)
проходят между дорсо-вентральными (dv) и стенной тела.
Д о р с о - в е н т р а л ь н ы е м ы ш ц ы, если и гомологичны грудным
дорсо-вентральным, то отличаются от них очень сильно (рис. 226 A, dv).
Юни лежат латерально и идут либо от тергита к стерниту (t..str-п), либо от
тергита в плейральную область (t. pi), либо соединяют последнюю со стер-
нитом (strn. pi). Во всех этих случаях они сплющивают брюшко, что важно
для дыхательных движений. Но если тергит заходит нижним краем на стер-
нит, то отдельные группы дорсо-вентральных мышц могут быть антагони-
стами продольных мышц и расширять брюшко при своем сокращении (рис.
226 В, dilat). Действие их различно в зависимости от особенности склеро-
тизации. Еслитергит мягок, а стернит склеротизирован, то при сокращении
этих мышц движется тергит, при обратном соотношении движется стернит.
StrnM Strnir
'Рис. 227. Брюшная мускулатура Dissosteira Carolina. A — правая половина первого сег-
мента; В — правая половина сегментов с первого по пятый.
•Обозначения см. рис. 226, Цифровая детализация см. текст, римские цифры обозначают сегменты
брюшка.
Если расширители брюшка отсутствуют, то их действие заменяется элас-
тичностью хитина. .
Рассмотрим мускулатуру на конкретном примере. У к о б ы л к и Dis-
sosteira расположение и работа мышц довольно близко соответствуют
разобранной схеме. Остановимся сначала на третьем сегменте брюшка
(рис. 227 А). Здесь имеется обширная группа парных спинных п р о д о л ь -
н ы х мышц, внутренних и наружных. Первые (рис. 227 A, l.d. i. 7—3)
многочисленны и, как видно по их местам прикрепления (от переднего края
четвертого 'тергита идут ко вторичному тергальному гребешку tr на
третьем тергите); они сближают сегменты друг с другом, т. е. укорачивают
брюшко, и являются, следовательно, ретракторами. Самый нижний из этих
Мускулов является парадорсальным (pd), так как он отделен от прочих
дорсо-вентральными мышцами (dv.i2). Имеется две наружных спинных
мышцы (l.d.e. 1-2). Они идут почти вертикально, соединяя заднюю область
третьего тергита с передним краем четвертого. Сокращаясь, они вращают
•оба сегмента относительно друг к другу. Брюшная продольная группа
состоит также из парных внутренних и наружных мышц. Стерниты Dis-
isosfeira снабжены довольно сложными аподемами ( Ар ill, Ар IV), между
которыми натянуты внутренние брюшные мышцы (I. о. 11,2) в числе двух.
282
Подобно внутренним спинным, они являются ретракторами и укорачивают
брюшко при сокращении. Одна наружная брюшная мышца (l.v.e.)
направляется от переднего отростка апофиза четвертого
сегмента (Ар IV) назад к заднему краю третьего стер-
нита/Отодвигая оба сегмента друг от друга, она растя-
гивает брюшко и является протрактором и антагонистом Sto ' Ш^ m.L'
внутренних брюшных мышц. Так как в спинной группе
протракторов нет, то сокращение брюшных протрак-
торов приводит к загибанию конца брюшка вверх.
До £ с о - в е н т р а л ь н а я г р у п п а тоже состоит
из внутренних и наружных мышц. Внутренние уже
были упомянуты. В числе двух они подходят от тер-„ р
и с
 228. Мускула-
гита к стернальной аподеме (передняя —d. v. /
x
) и к стер- тура стенки тела
ниту (более сильная — d. v. /2). При сокращении они личинки мухи Rha-
сближают тергит со стериитом, сжимая брюшко и спо- в°ск*'ытая°
т
перед-
собствуя выдыханию воздуха. Точно так же действуют




две наружные дорсо-вентральные мышцы (dv. elt dv. ег), По Снодграсеу. '
которые расположены очень косо, перекрещиваются •
друг с другом и соединяют края тергита и стернита друг с другом, Но
третья наружная мышца (dv. e
s
) является антагонистом всех указанных
брюшных мышц. Она идет
Tr _jsll-i. , У .... ^ i i-~-. Гг._ __ от верхнего конца стер-
нальной аподемы к ниж-
нему краю тергдга. Так
как первое место прикре-
пления расположено го-
раздо выше второго, то при
сокращении мышц, тергит
передвигается вверх, а апо-
дема вместе со стернитом —
вниз. Полость сегмента рас-
ширяется, что дает вдыха-
тельный эффект в трахей-




части связанные с работой
о / кш ш\ \ &. - ж л ^ — v ^ I дыхательной системы. На





для третьего сегмента, по-





™ .. изучена и в других груп-







ся максимальное . сход-
т . I. I. — внутренние продольные мышцы, m. l.v.i — про- С Т В 0 МСЖДу ЛИЧИНКОЙ И
дольные вентральные внутренние мышцы,JV— брюшной нерв- ВЗРОСЛЫМ ЖИВОТНЫМ — ОСО-
ный ствол, Тг — трахеи, Trg VK Trg VII — тергиты. Прочие >
обозначения cl рис. 219, стр. 276. V беННОСТЬ, Х а р а к т е р н а я ДЛЯ
примитивных групп. Наи-
большие отклонения от общего плана расположения мы встречаем, во
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gmene аые.и (Arctiidae); В—Heterojapyx gallardi.
По Снодграсеу.
У л и ч и н о к м у х примитивный характер мышц сохранился толь-,
ко в двух брюшных тяжах (рис. 228 т. 1.1.), идущих от переднегруди
к заднему концу брюшка и в дорсо-вентральных мышцах. Все же
остальные, которые являются производными спинных и брюшных про-
дольных и^>шщ, приобрели диагональное расположение и образуют
настоящую сетку по всему телу. Очевидно, это связано со специфиче-
ским образом жизни личинок высших мух, тогда как личиночная муску-
латура низших двукрылых (Tipulidae, Psychodidae, Chironomidae, Cu-
licidae, Tabanidae) весьма близка к общему плану.
Г у с е н и ц ы , со времен Лионе (1762), описавшего 1646 мышц у Cos-
sus, известны сложностью брюшной мускулатуры. Снодграсс насчитывает
около 150 мышц в одном брюшном сегменте гусеницы. На рис. 229 А пред-
ставлены внутренние слои мышц одного сегмента Esttgmene. Под ними
находятся еще несколько слоев, не изображенные на рисунке. Основ-
ной план брюшной мускулатуры гусениц сильно осложнен и видоизме-
нен. Различают двигательные мышцы и мышцы, создающие тургор. Так
как почти все покровы гусеницы мягки, а в полости много крови, то
тело ее можно рассматривать, как мешок, наполненный жидкостью.
Давление стенок мешка н-а его содержимое является необходимым для
сохранения формы тела и для нормальной работы мышц. Если проре-
зать стенку тела, то «тургоральные» мышцы сокращаются, но так как
кровь вытекает, то тургор невозможен и туловище укорачивается (Lα-
siocampa quercus длиною 5,7 см укорачивается до 3,8 см). Двигател!-
ные мышцы при этом не сокращаются, напротив, они сгибаются и соби-
раются в поперечные складки. Таким образом, гусеницы ушли далеко впе-
ред по пути прогрессивной эволюции мышц.
Чрезвычайно сложна мускулатура брюшка также у некоторых Aptery-
gota. Брюшные мышцы Protura сложны, но в общем укладываются в схему.
Повидимому, в еще большей мере это справедливо для Campodea. Но
Gollembola сильно уклоняются , от схемы. Наконец, у japygidae мышцы
брюшка необычайно сложны. В каждом из первых восьми сегментов
брюшка насчитывается не менее сорока пар мышц (рис. 229 В), что, пови-
димому, связано с роющим образом жизни. По сложности мускулатуры
Japygidae приближаются к гусеницам, но процесс усложнения шел у них
совершенно иным путем. Machilidae и Lepismatidae недостаточно, изучены,
§ 5. БРЮШНЫЕ ПРИДАТКИ, НЕ СВЯЗАННЫЕ С РАЗМНОЖЕНИЕМ
Брюшко имеет различные придатки, сегментарно расположенные и бодь-
шей частью парные. Уже это говорит в пользу их гомологизации с брюшными
конечностями. Такое допущение вполне естественно еще и потому, что другие
членистоногие (ракообразные, многоножки) имеют брюшные конечности,
а зачатки последних нередки и в эмбриональном развитии насекомых.
В дальнейшем эти зачатки либо редуцируются, либо превращаются в при-
датки. Однако вопрос весьма сложен, и лишь некоторые из брюшных
придатков можно несомненно считать видоизмененными конечностями.
Брюшные придатки делятся на две группы. К первой относятся придатки,
служащие для движения, дыхания и других функций, не связанных с размно-
жением. Они очень разнообразны и встречаются далеко не у всех насекомых.
Вторую группу составляют половые придатки, которые имеют почти у
всех насекомых общий план строения, но различны у самцов и самок.
А. Брюшные ноги Protura
Одной из особенностей отряда Protura является присутствие рудимен-
тарных конечностей на трех первых сегментах брюшка (рис. 217 С). У Ео-
seniomon они сидят между тёргитом и стернитом и состоят каждая из боль-
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того коксоподита и маленького телоподита (рис. 230). Коксоподит под-
разделен на субкоксу, состоящую из двух маленьких пластинок (Sex),
и коксу (Сх). Он приводится в движение двумя мышцами (m^ m^), которые
идут от тергита, одна—к переднему краю
членика, другая — к заднему. Телоподит
(Tip) имеет вид короткого колечка и за-
канчивается втяжным пузырьком (Ves),
который втягивается посредством ретрак-
тора (т. retr). Движения телоподита за-
висят от двух перекрещивающихся мышц,
идущих к нему из коксоподита. Его выво-
рачивание, очевидно, обусловлено нагнета-
нием крови. У Acerentomon только первая
пара брюшных ног устроена таким же обра-
зом, тогда как вторая и третья утеряли
расчленение и втяжной пузырек. Описан-
ные придатки несомненно соответствуют
брюшным конечностям. Их существование
есть доказательство родства насекомых
с многоногкми формами. Особенно важ^
но, что эти конечности существуют у взре-
слого насекомого, а не только у личин-
ки, как это имеет место в отношении
некоторых других брюшных придатков.
Следует, однако, указать, что в ноге членистоногих телоподит сильно
преобладает над коксоподитом. Здесь же телоподит развит слабо. Сейчас
неясно, есть ли это редукция или, наоборот, глубокая примитивность. Ве-
роятнее первое, но характерно, что в брюшных конечностях насекомых
почти не встречаются сильно развитые телоподиты.
Б. Придатки прегенитальных сегментов Thysanura
На прегенитальных сегментах Thysanura имеются характерные придатки.
У Nesomachitis они состоят из коксоподита и из двух -сидящих на нем
Ves
Рис. 230. Брюшные HOVH Protura.
А — Eosenibmon germanicum, В—
Acerentomon doderoi.
Сх — кокса, nij, m2 — мышцы, m. retr—
ретрактор пузырька, Sex — субкокса,
Tip—телоподит, Ves.— втяжной пузы-
рек.






Рис. 231. A—C. A — вентральная стенка второго абдоминального сегмента Mesomacln'is
caucasica, вид снизу. В — левая половина вентральной стороны абдоминального
сегмента Campodea вид снаружи. С — вентральная поверхность шестого абдоми-
нального сегмента Anelpistina meinertii. По Беккеру.
Сх — кокса, т . ор — ретрактор оперкулума, т. retr — ретрактор, т. retr. 1 — ретрактор латераль-
ного пузырька, m. retr., т — то же, медиального, т. sty—^отводящая мышца грифелька, Ор — опер-
кулум, склеротизированная основная часть втяжного пузырька, Sirn — стернит, Sty — грифелек,
Sex — субкокса, Ves — втяжной пузырек, Fes. I — латеральный втяжной пузырек, Ves. m — то же,
медиальный.
концевых частей. Коксоподит имеет форму пластинки, которая, по существу,
входит в состав стенки тела; правый и левый коксоподиты сходятся по сред-
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ней;-линии тела и в значительной мере оттесняют вперед небольшой р
нит, (рис, 231, VI). К коксоподиту идут мышцы от тергита, чем под-
крепляется его гомологизация. На коксоподите сидят медиально втяжной
пузырек (Ves) и латерально-грифельный придаток, или грифелек (stylus —
Sty). Пузырек приводится в действие мышцами ретракторами, которые
доходят до его конца (рис. 231, II т. ret г.); мышцьигрифелька доходят Лишь
до его основания. На разных сегментах брюшка наблюдаются различные
комбинации концевых придатков. Так, на У/сегменте есть и те и другие,
на / только пузырьки, на VIII у самца только грифельки. У Machilis (рис.
232 С) на четырех сегментах имеется по-четыре пузырька, на двух других
по два. У Сатройеа (В) и yjapyx (А) также имеются пузырьки и грифельки.
Таким образом,эти придатки в том или ином виде свойственны всем Thysanura.
В отношении функции тех и других придатков есть указания, что организм
Strn.
Рис. 231. Брюшные придатки I, II, VI и VII сегментов
Nesomachilis maoricus, по Снодграссу.
абсорбирует кислород и воду сквозь тонкие стенки Пузырьков, тогда как
грифельки, особенно длинные у Machilidae, поддерживают брюшко над
субстратом и, таким образом, предохраняют пузырьки от повреждений
и загрязнения. Кроме того, Machilidae, как известно, будучи вообще чрезвы-
чайно проворными и юркими насекомыми, способны к очень быстрым прыж-
кам. Эти последние совершаются при помощи ударов ног и хвостовых
нитей и при помощи сокращений туловищной мускулатуры. Грифельки,
видимо, участвуют и в этих прыжках. Природа этих придатков неясна.
.Казалось бы, естественно считать грифельки за телоподиты. Однако
это предположение отпадает в силу того, что Machilis имеет грифельки
на коксах средних и задних ног (рис. 232 С). В то же время грк-
фельки свойственны не только Thysanura, но встречаются и у Pterygota,
правда, лишь в числе одной пары. С другой стороны, брюшные придатки
Thysanura являются исходными для понимания морфологической природы
женских половых придатков высших насекомых (стр. 298). Снодграсс счи-
тает грифельки гомологами эпиподитов ракообразных. Беккер (1925)„
подробно изучивший строение и мускулатуру втяжных пузырьков и гри-
фельков, приходит к следующим результатам. У Campodea имеется
одна пара втяжных пузырьков, причем три ретрактора направляют-
ся от каждого пузырька вперед (рис. 231 В, т. ор), а один косо в сторону»
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Такое же расположение мускулатуры наблюдается в медиальном пу-
зырьке Machilidae (рис. 231 A, Ves,. т, т.ор, tn.retr.tn), тогда как в.
латеральном мускулатура иная (Ves.I, т.retr Л). Отсюда Беккер заклю-
чает, что медиальные и латеральные пузырьки имеют различное
происхождение. Медиальный является гомологом телоподйта абдоми-
нальной конечности, тогда как латеральный лишь вторично вступает
в связь с конечностью вследствие разрастания последней. Во втяжном'
пузырьке Беккер различает оперкулум (рис. 231 А, Ор), который отли-
чается от остальной мягкой части пузырька наличием щетинок и усиленной
склеротизацией. Подобно латеральному пузырьку, связь грифелька с конеч-
ностью также является вторичной и объясняется тем же выше указанным.,
разрастанием. Грифелек приводится в 'движение отводящей мышцей
(рис. 231 А, т.sty). Кроме того, склерит, который выше обозначается как;
коксоподит, Беккер считает за - *.
коксу, а, например, у Anel-
pistina находит кроме коксы
также и отдельную субкоксу
(рис. 231 С, Сх, Sex). Эти го-
мологизации, однако, не пред-
ставляются вполне установ-
ленными. К вопросу о соотно-
шении втяжных пузырьков с
половыми придатками мы вер-
немся ниже (стр. 298, 326).
Рис. 232. Брюшные придатки Apterygota. A —
Japyx; В — Campodea; С — Machilis.




, -Collembola имеют на брю-
шке три придатка: брюшную
трубку, зацепку и прыгатель-
ную вилку. Б р ю ш н а я
т р у б к а , или коллофор,
находится на первом сегменте
и представляет собою трубко-
видный вырост с раздвоенным
втяжным пузырьком на конце
(рис. 233 А, В, Coll, Ves)..
Пузырек имеет два ретрактора
(т. retr), отдельные для каж-
дей половинки и начинаю-
щиеся от тергита. У некоторых форм (Sminthurus) каждая половинка пу-
зырька вытягивается в свою очередь в длинную, гибкую втяжную»
трубку. Можно бы сравнить этот орган с двумя втяжными пузырьками*
Protura, сросшимися по медиальной линий. Это, однако, не согласова-
лось бы. со строением мускулатуры, ибо ретракторы пузырьков идут н&
от тергита, а от субкоксы, а тергальные мышцы управляют только-
субкоксой (стр. 285). От отверстий двух пар головных желез йо стер-
нальной поверхности груди идет канал к брюшной трубке. Возможно,,
что трубка способна прилипать к субстрату, хотя это не доказано. Беккер
(1925) считает, что брюшная трубка Collembola происходит из сросшихся
правой и левой конечностей первого абдоминального сегмента.
Зацепки и прыгательные вилки Collembola .Составляют один механизм..
В и л к а (furea — рис. 233 A, Fur) находится на четвертом сегменте и со-
стоит из рукоятки (manubrium—рис. 233D,Man) идвухзубцов (denticuli —
Dent) с маленьким придатком (Dent1) на концах. В покое она загнута впе-
ред под брюшко и сверху не видна. Зубцами она охватывает зацепку
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•(tenaculum —рис. 233 С), причем зубцы вырезаны с внутренней стороны:,
м зацепка входит как раз в вилку (я). Зацепка представляет собою
маленький раздвоенный придаток второго сегмента. Рукоятка вилки
приводится в движение сгибателями и разгибателями, которые принадле-
жат к спинным и брюшным продольным мышцам третьего и четвертого сег-
ментов и прикреплены к основанию вилки. Приводящие и отводящие
мышцы зубцов (т. add, т. abd) идут от стенок рукоятки соответственно
т. abd
Рис. 233. Брюшные придатки Tomocerus vulgaris (Collem-
bola). A — насекомое с подогнутой вилкой; В — брюш-
ная трубка; С — зацепка; D — вилка.
а— место вхождения зацепки, Coll — брюшная трубка или кол-
лофор, Dent — зубец вилки, Dentl — придаток на его конце,Fur — вилка, Man — манубриум, т. abd — отводящая мышца, _
т. add — приводящая,мышца,m. t;etr — ретрактор, Ves—втяжной
пузырек.
к внутреннему и наружному краям' зубца. В зацепке есть, только приво-
дящие мышцы (т. add). Сокращение приводящих мышц зацепки и отводя-
щих мышц зубцов освобождает вилку, а разгибатели вилки быстро отбра-
сывают ее концами назад по дуге около 180°. Насекомое получает толчок
снизу и сзади и совершает длинный прыжок. Возможно, что рукоятка вилки
соответствует слившимся коксам, а зубцы — разделенным телоподитам.
Лрыгательный аппарат характерен для отряда Collembola, но некоторые
роды из семейства Poduridae лишены его.
Г. Трахейные жабры
Каждая трахейная жабра личинки п о д е н к и состоит из двух частей.
Между тергитом и стернитом находится широкая основная пластинка, под-
разделенная швом на две части (рис. 234 А, В, Схр). С нею подвижно
сочленена собственно жабра (Вг), которая состоит из срединного стержня
•с двумя рядами боковых веточек, либо имеет форму округлой пластинки
без разветвлений. Она приводится в движение четырьмя мышцами (рис. 234
С, mlf т%,тъ, /л4), в нее входят ответвления трахейной системы. Трахейные
жабры Ephemera vulgata возникают из зачатков брюшных конечностей,
имеющихся у зародыша-. Поэтому основную пластинку гомологизируют
коксоподиту, а жабру —грифельку Thysanura.
Личинка сетчатокрылвго в и с л о к р ы л к и (Sialts) обладает тремя
парами хорошо развитых грудных ног, за которыми следует серия придат-
ков на первых семи сегментах брюшка (рис. 234 D). Каждый их них сидит
на основной пластинке, постепенно суживается к концу, разделен на шесть
члеников, подвижен и в общем имеет вид ноги. Основная пластинка, хотя
и сращена с тергитом, но занимает плейральное положение, и ее полость от-
делена от полости тела дорсо-вентральными мышцами. От основной пластин-
ки к основанию подвижной части идут передние и задние мышцы, но, кроме
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того, первые три членика придатка имеют и собственную мускулатуру.
бнутрь придатка входит трахея, которая разветвляется, начиная с четвер-
того членика. Основную пластинку иногда считают за коксоподит, по-
движную часть за гомолог грифелька и придают особенное значение его рас-
членению и собственной мускулатуре, которая указывает на локомоторную
функцию органа.' Сходного типа трахейные жабры имеются у личинок
жуков вертячек и некоторых плавунцов, но они недостаточно изучены.
В
~тг D
Рис. 234. Трахейные жабры. А — поперечный разрез через брюшной сегмент личинки
поденки; В <— положение той же жабры на боковой етеике тела; С —мускулатура
той же жабры; D — личинка вислокрылки Stalis (Neuroptera) с ноговидными трахей-
ными жабрами на брюшке.
Вг — жабра, Схр— коксоподит, т — мышца, mlt m2, т 3 , т 4 —мышцы жабры, Strn — стернит,
Тг—трахея, Trg — тергит.
Аргументы в пользу того, что трахейные жабры Sialis и поденок являются
видоизмененными конечностями, довольно убедительны и находят под-
держку в литературе. Но все же сомнение в их правильности остается.
Приходится принять, что потребность в жаберном дыхании приводит то
к использованию для этого конечностей, то к появлению новообразований
на самых разнообразных местах тела (стр. 559—561). Конечный же результат,
т. е. устройство жабер, оказывается в обоих случаях одинаковым. Рас-
члененное состояние придатков у Sialis тоже говорит против сравнения
с грифельками, так как последние не расчленены.
Д. Брюшные нога гусениц и некоторые другие образования
Более убедительно сравнение с конечностями брюшных, так называемых
ложных ног гусеницеобразных личинок. Очень интересный материал
дают водные личинки сетчатокрылого Coryda/as, близкого к вислокрылкам.
Каждый брюшной придаток у этих форм начинается с толстой выступающей
сбоку основной части, которая занимает в брюшном сегменте такое же поло-
жение, как несомненная субкокса и кокса в грудном, и соответствует ко-
ксоподиту (рис. 235 А, Схр). На ней сидят два придатка. В сторону торчит
грифелек (Sty), напоминающий жабру Sialis, но нерасчлененный и снаб-
женный сложной мускулатурой (рис. 235 В, т). Вниз отходит выступ, ко-
торый несет пучок дыхательных нитей и три втяжные лопасти. Последние
сходны с втяжными пузырьками Thysanura и приводятся в движение трех-
раздельной мышцей (рис. 235 В, т. retr.), которая идет к ним от тергита.
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Отличие лишь в числе пузырьков и в том, что у Thysanura мышца идет не





Рис. 235. Личинка Corydalus (Neuroptera megaloptera). A.— поперечный
разрез брюшного сегмента; В — т о ж е , часть, показаны мышцы;С—при-
даток X сегмента; D — он же в продольном разрезе.
Схр — коксоподит, т — мышцы, m. retr— ретрактор втяжных пузырьков, т. retr
x
—ре-
трактор когтя, Strn — стернит, Sty—грифелек, Trg — тергит, Ung— коготь, Ves —
втяжной пузырек.
лишены дыхательных нитей, их грифелек
 v
 изогнут, но зато они имеют по
два больших когтя (рис1. 235 D, Ung). Последние приводятся в движе-
Ves-
Рис. 236. Брюшные придатки гусениц. А — Carpocapsn pomonella;
В — ее левая нога снизу; С — Hyphantria cunea, левая нога снизу;
D — Xylina, правая нога снизу; Е — поперечный разрез гусеницы,
охватывающий ветку; F — Malacosoma americana, левая нога сзади;
G — положение подошвы на шероховатой поверхности; Н — то же,
на гладкой; / — мышцы правой ноги Malacosoma americana, вид
сзади.
а — дорсо-плейральная линия,/ — углубление на подошве, Мет — мембрана,
ш^,тп^) тп$, тпц, rtie,, rtiQ — мышцы ноги, Ves — подошва (гомолог втяжного пу-
зырька Corydalus). Прочие обозначения, как на рис. 219 и 235.
ние сильным ретрактором (т. retr^, идущим от тергита. Эти придатки
обнаруживают близкое сходство с брюшными ногами гусениц.
В последних можно установить присутствие субкоксы, коксы и те-
лоподита. Субкокса (рис. 236 F, Sex) представляет собою часть стенки тела,
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ограниченную сверху дорсо-плейральной линией (а) и имеет форму толстой
Лйпаети или вздутия. Такие же вздутия находятся над основаниями ног
в грудных сегментах. У некоторых видов расположение щетинок на суб-
коксах грудных и брюшных сегментов одинаково. За субкоксой следует
обширная сочленовная мембрана (Мет), от которой начинается кокса (Сх).
Последняя приблизительно цилиндрической формы, а наружная ее стенка
нередко склеротизирована. Кокса и составляет собственно «ногу». Неболь-
шая сочленовная мембрана соединяет ее с телоподитом (Ves), за которым
установилось название подошвы. Он представляет собою втяжную подуш-
ку, соответствующую втяжным пузырькам Corydalus и вооруженную венчи-
ком крючков (Ung). Нога управляется мускулатурой, делящейся на две
группы. Одни мышцы приводят в движение коксу, оканчиваются на ее
основном крае, а начинаются частью от средней линии брюшка (рис. 236
/ /и,), частью от верхнего края субкоксы (т 2 ), частью от боковой стенки
сегмента (/и3). Общий характер их расположения подтверждает коксальную
природу этой части ноги. Другая группа —это ретракторы подошвы.
Из них один наиболее длинный (т 4 )
начинается вверху около коксальной t.
мышцы /и3, два других (тв, m<,) идут
от верхнего края субкоксы. Все три
 г
заканчиваются на общем сухожилии,
 3
идущем у примитивных форм к цен-
тру подошвы. Длинный ретрактор
напоминает Corydalus. Если оставить
 s
в стороне детали, то брюшной прида- ~
ток Corydalus отличается от брюшной «
ноги гусеницы лишь присутствием
грифелька. Даже характерные для гу-
сениц крючки имеются у Corydalus,
 Р и с
. 2 37. Схема движения. Слева-обыч-
правда, лишь на последней паре при-
 Н
ой гусеницы- справа— гусеницы пя-
датков. Гомологизация подтверж- деницы.
дается также эмбриологическими дан-
ными. Брюшные и грудные ноги зародыша, например Pieris rapae, разви-
ваются совершенно одинаковым способом.
' Исследование Мартыновой над гусеницей Micropteryx и личинкой панорпы
указывает на существование связи между их брюшными ногами с одной стороны
и рядами Кожных бугорков с другой. Эти данные как будто ставят вопрос о про-
исхождении брюшных ног в совершенно иную, чем раньше, плоскость.
Брюшных ног у гусениц обычно бывает пять пар, четыре первые
пары расположены с III по VI сегмент брюшка (т. ё. с шестого
по девятый сегмент туловища), и последняя пара, так называемые
анальные ноги, или подталкиватели, находится на X сегменте, так
что I, .II, VII, VIIГ и IX сегменты брюшка лишены ног, 1 В неко-
торых примитивных группах, например у Micropterygidae, ноги присут-
ствуют на всех сегментах, кроме IX, и очевидно первичным состоянием
является наличие ног на всех брюшных сегментах. С другой сто-
роны, у пядениц брюшные ноги обычно сохраняются только на VI
и X сегментах, что, однако, не связано с ослаблением двигательной
функции. Большинство гусениц ползает, последовательно приподнимая
и переставляя брюшные ноги, начиная с задней пары. Тело выгибается
дугой вверх над теми ногами (рис. 237), которые в данный момент припод-
няты, так что по телу проходит волна сокращения спереди назад. Когда
она доходит до груди, то передвигаются и грудные ноги, после чего сзади
возникает новая волна. Пяденицы передвигаются иначе. При закрепленных
грудных ногах, брюшные отделяются и затем прикрепляются рядом с
1
 Махотин (1940) считает подталкиватели за придатки XI сегмента и таким обра-
зом за гомологи церков.
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грудными, причем тело сгибается крутой петлей вверх. Затем, при закреп-
ленных брюшных ногах, открепляются грудные, «тело распрямляется,
грудные прикрепляются далеко впереди от прежнего места и таким обра-
зом один «шаг» совершен. Работа брюшных ног пядениц и их специали-
зированной туловищной мускулатуры очень эффективна. Гусеница может,
закрепившись ими, приподнять остальную часть тела и качать ее палочко
1
образно из стороны в сторону в поисках удобного места для прикреп-
ления. Будучи встревожена, она замирает неподвижно в такой позе, что
связано с криптизмом (стр. 456).
Рис. 238. Расположение коготков на брюшных ногах гусениц. А — Cossus, no Кузне-
цову; В—бражника, С — голубянки, по Герасимову.
Брюшные ноги гусениц играют вспомогательную роль при приеме пищи.
Обычно гусеница ест, сидя на краю листа или на стебле (стр. 60) и прочно
охватывая его брюшными ногами. В связи с этим возникает вопрос о коготках
брюшных ног. Основным расположением их является однорядное круговое
(рис. 238 А). Круг, однако, может быть прерван либо с наружной, либо
с внутренней стороны и превра-
щается тогда в подкову. Другие
видоизменения отдельных частей
круга дают еще несколько типов
расположения крючков. Из них
особенно распространено исчез-
новение латеральной половины
круга. Подошва при этом утра-
Рис. 239. Личинка пилильщика Neodiprion чивает круговую форму И Превра-
lecontei. щается в асимметричную лопасть
с обращенными внутрь когот-
ками на краю (рис. 236 С). Лопасть представляет собою сохранившуюся
медиальную половину первичной круговой подошвы. При примитивном
круговом расположении коготков их концы обращены наружу относи-
тельно центра круга, но по отношению ко всему телу они обращены на-
ружу в латеральной половине круга и внутрь в медиальной. Поэтому
при ^чезновении латеральной половины сохранившиеся коготки обращены
концами преимущественно к срединной плоскости тела и две ноги вме-
сте образуют нечто вроде щипцов, вооруженных множеством коготков и
прочно охватывающих стебель (рис. 236 Е), причем основное значение имеет
сокращение мышцы я?!. Другая серия-модификаций вооружения состоит
в том, что однорядное расположение крючков превращается в дву-
рядное (рис. 238 В) или даже трехрядное (рис. 238 С). Число крючков
на единицу длины увеличивается вдвое или втрое, и цепкость ноги
возрастает. Иногда расположение крючков прерванное (рис. 238 С).
Что касается мускулатуры, то ретракторы подошвы служат для
освобождения коготков от субстрата. При передвижении по шерохо-
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ватой поверхности коготки поворачиваются концами вниз и зацецля»
ются за субстрат (рис. 236 G), на гладкой поверхности, например на стекле,
они поворачиваются концами вв"§рх
(рис. 236 Я), и тогда действие ре-
тракторов, повидимому, создает ва-
куум, и нога присасывается. Рас-
правление ноги происходит вслед-
ствие давления крови при рас-
слабленном ретракторе. Известно
также, что при ползании по
гладким поверхностям гусеницы
покрывают их тонкой паутиной,
облегчая, таким образом, работу
прицепного механизма.
Личинки п и л и л ь щ и к о в
гусеницеобразны, но число брюш-
ных ног доходит у них до восьми
пар. Так, у Neodiprlon (рис. 239)
они находятся на II—VIII и X
сегментах брюшка. Устройство их
такое же, как у гусениц, но менее
совершенно. Интересно, что у ви-
дов, живущих в растительных
полостях, в гнездах или вообще
Рис, 240. Личинка горного комара Deutero-
phlebia mirabilis. По Пуликовском. А — вид
с брюшной стороны; В — разрез выступа
со втянутой подушкой; С — то же, с вы-
вороченной; D— хитиновые крючки подуш-
ки, вид с поверхности; Е — один крючок,
вид сбоку.
скрытно, ноги X сегмента предста*
вляют собою тонкие членистые при-
датки.
Замечательны брюшные придат-
ки личинки горных комаров De U-
t ё г О p h i ё b i i d a e, изученные
Пуликовской (1924). Личинка имеет сплюснутое тело с хорошо выра-









Рис. 241. Хвостовые придатки (урогомфы) и двигательные диски личинок жуков.
A—Oodes helopiodes (Carabidae) и В — Тhanatophilus (Silphidae); С — Dytiscus
circumcinctus; D — личинка усача. D По Иммсу.
Dors—дорсальный двигательный диск, Fr — лоб, L. an — анальные лопасти, Ni— тергит Перед-
негруди, StgVIll — дыхальце VIII сегмента, Ugm — урогомфы, Ventr — вентральный двигатель-
ный диск.
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брюшных расширены и несут каждый по паре толстых боковых выступов
(рис. 240 Л). Выступ заканчивается полушаровидной втяжной подушкой
(рис. 240 В, С), которая покрыта множеством крючков, распо-
ложенных в несколько рядов. Крючки имеют сложное устрой-
ство, снабжены четырьмя остриями и обращены концами
QL
Рис. 242. Личинка горного комара Blepharocera. А — вид с брюшной стороны; В — раз-
рез через присоску.
7 — край присасывательного диска, 2 — полость присоски, 3 — конусовидный поршень,
Gli — первая железа, G/2 :— вторая железа, Щ[, т 2 —мышцы, S. gl$ — секрет второй железы.'
наружу (рис 240 D, Е). Мускулатура этих придатков не изуче-
на. Неясна также и их морфологическая природа. При их помощи
льдинка свободно передвигается по поверхности камней на дне горных
потоков, выдерживая сильней-
ший напор воды. Характерно,
что при ползании личинки пово-
рачивают все время голову впра-




У личинок ж у к о в также
встречаются довольно разнооб-
разные придатки двигательного
характера. Для одних предла-
гается название у р о г о м ф о в
(urogomphi). Хотя они иногда
сочленены (рис. 241, Ugm), но
являются не конечностями, а
кутикулярными отростками де-
вятого тергита. Придатки личи-
нок усачей имеют вид выступаю-
щих дисков на дорсальной и вен-
тральной поверхностях брюш-
ных сегментов (рис. 241, D,Dors,
Ventr). Упираясь ими в стенки
выгрызаемых в древесине гале-
рей, личинка передвигается.
Грудные ноги подвергаются при
этом сильной дегенерации.
Рис. 243. Постгенитальные придатки у Thysa-
nura. А — Lepisma saccharina; В — Machilis
maritimus; С — Japyx. Из Иммса. Но, быть может, наиболее
замечательными брюшными при-
датками являются присоски личинок комаров Blepharoceridae. Эти личинки
биологически сходны с личинками Deuterophlebiidae и живут на камнях
в горных потоках. Морфология их изучена недостаточно, Повидимому,
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передний* отдел жесткого тела личинки (рис. 242 Ак соответствует
первому брюшному сегменту, слившемуся с грудью и с гетовой. Дальше
идут следующие четыре отдельных брюшных сегмента и, наНонец, шестой,
слитый с концевым отделом. Соответственно этому на брюшной поверх-
ности сидят одна за другой шесть мощных присосок чрезвычайно сложного
и совершенного строения (рис. 242 В). Присоска состоит из вогнутого диска,
края которого загнуты вниз и внутрь и усажены крепкими щетинками (7).
Середина диска образует обширное впячение (2), которое имеет сравнительно
узкий вход и расширяется кверху конусообразно. Полость впячения за-
нята почти целиком конусовидным образованием, которое можно назвать
поршнем (3), ибо к нему прикреплены сильные тяжи мышц (т,), расходя-
В
Рис. 244. А — (VIII—XI) абдоминальные тергиты Dissosteira Carolina, вид изнутри;
В — церкальиые мышцы (т) Heterojapyx gallardi, по Снодграссу.
287, 288,_ 289 —• церкальные мышцы X тергита, 298 — то же, XI тергита.
Сег — церкус, Epi — эпипрокт, Par — парапрокт. Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276.
щиеся кверху почти под прямым углом. При их сокращении поршень
поднимается вверх, и в полости присоски возникает вакуум. Кроме того,
имеются железы двух типов (G/,, G/3) и мышцы (т,), прикрепляющиеся
к периферии присоски. Действие присоски сложно. Кроме упомянутого ва-
куума, имеют, видимо, значение и какие-то другие факторы, так, мертвую
личинку можно «присосать» к гладкой поверхности, слегка надавив ей
на спину. При помощи присосок личинка превосходно удерживается на кам-
нях под сильнейшим напором воды. Гомологизировать присоски с какими-
либо другими органами не представляется пока возможным.
Е. Придатки постгениталъных сегментов
Придатки постгенитальных сегментов во многих случаях функционально
объединены с таковыми прегенитальных, поэтому некоторые из них уже
были описаны выше.
Отдельную группу составляют ц е р к и (cerci), или хвостовые нити,
и хвостовой, или к а у д а л ь н ы й ф и л а м е н т . Они являются
придатками -одиннадцатого сегмента, но при его редукции могут быть
вторично связаны с десятым (стр. 275). Типичные церки представляют
собою длинные тонкие нити, суживающиеся к концу и состоящие из боль-
шого числа члеников. Такое строение придает им сходство с антеннами
и характерно для Thysanura (рис. 243 А, В). Но по большей части они
подвергается редукции, У таракана они укорочены, хотя и сохраняют
расчленение (рис. 219 Н); у уховерток исчезает и расчленение. У боль*
шинства Holometabola церки отсутствуют, лишь самки панорпы имеют
придатки, видимо, соответствующие церкам. Функционально церки являются
органами чувств (стр. 653). Об их аэродинамической роли у поденок уже го-
ворилось (стр. 247), тогда как у личинок, по Махотину (1940), они служат для
плавания, чему способствует их волосяной покров, довольно обильный
у некоторых видов. О их функции у Machilidae сказано выше (стр. 286).
У Japygidae и у уховерток они превращаются в хватательные щипцы
(рис. 243 С, 244 В). Мускулатура церков у Dissosteira состоит из четы-
рех пар дорсальных мышц, причем три (рис. 244 А, 287, 288, 289) начи-
наются от X и лишь одна (293) от XI сегмента. Однако мышечная связь
церков с X сегментом является, видимо, вторичной и не считается дово-
дом против их принадлежности к XI сегменту. В эмбриогенезе ряда
прямокрылых церки возникают на XI сегменте в виде бугорков, которые
ничем не отличаются от зачатков конечностей предыдущих сегментов.
Этим окончательно устанавливается их природа.
Каудальныи филамент сходен по строению с церками. Он может дости-
гать приблизительно такой же длины, как и церки, и тогда насекомое имеет
три приблизительно одинаковых нити. Но нередко при хорошо развитых




Женские половые придатки, или женские гонапофизы, расположены
на восьмом и девятом сегментах брюшка. Основной их функцией является
откладка яйца, т. е. в большинстве случаев они служат я й ц е к л а -
дом. К этой функции могут присоединяться другие, которые ее допол-
няют, а иногда и вытесняют. Яйцеклад, построенный из половых придат-
„ков восьмого и девятого брюшных сегментов, мы будем называть н а с т о -
я щ и м я й ц е к л а д о м , в противоположность телескопическому, кото-
рый возникает за счет сужения концевых сегментов брюшка (стр. 272).
Настоящий яйцеклад, однако, свойственен не всем насекомым. Он встре-
чается у Thysanura, у прямокрылых, у некоторых стрекоз, у трипсов
Terebrantia, у многих полужесткокрылых, у рафидий и у перепончато-
крылых. Грелль недавно описал рудимент его у панорпы. У прочих
насекомых, т. е. у большинства, настоящий яйцеклад отсутствует или
заменен телескопическим. Хотя перечисленные группы вообще не обна-
руживают близких родственных отношений, яйцеклад построен у них
по одному типу. В наиболее полном виде он выражен у прямокрылых
и у цикад, тогда как у перепончатокрылых развивается ряд сильных функ-
ционально морфологических изменений яйцеклада. С другой стороны,
для понимания строения настоящего яйцеклада очень много дает яйцеклад
Thysanura.
§ 1. ЯЙЦЕКЛАД THYSANURA
Напомним, что нижняя сторона брюшного сегмента Nesomachilis образо-
вана, главным образом, широкими коксоподитами (рис. 231). Каждый из
них несет по грифельку и втяжному пузырьку, тогда как стернит оттеснен
вперед и" превращен в небольшую треугольную пластинку. На восьмом и де-
вятом сегментах имеются столь же большие коксоподиты (рис. 245 А, В, С,
Схр VIII, Схр IX) с грифельками (Sty); стернитов и втяжных пузырьков
нет, но есть г о н а п о ф и зы, т. е. половые отростки, которые и составляют
яйцеклад (Gon1,Gon%). Каждый гонапофиз представляет собою желобооб-
разный вырост, отходящий от переднего медиального угла коксоподита.
Он не отчленен от последнего, но место их соединения гибко и, таким обра-
зом, гонапофиз подвижен. Складываясь вместе, все. четыре гонапофиза об-
разуют тонкий, но довольно длинный яйцеклад в виде трубки. У Nesoma-
chilis гонапофизы девятого сегмента сращены друге другом при основании,
(рис. 245 С), у Thermobia сращение распространяется на всю их длину
(рис. 245 А), но гонапофизы восьмого сегмента остаются свободными так же,
как у Nesomachilis. Кроме того, у ThermobIα девятый коксоподит разделился
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на заднюю часть, несущую грифелек, и переднюю, от которой отходит
гонапофиз (рис. 245 G). Гонапофиз приводится в движение небольшой мыш-
цей, которая начинается от коксоподита (рис. 245F,m1). Помимо того,
к коксоподиту идут мышцы от тергита, которые приводят в движение
также и гонапофиз. Природа гонапофизов недостаточно ясна. Беккер
(1925) считает их за настоящие телоподиты. Однако по своему строению
они не обнаруживают никакого сходства с ногами и потому возможно,
поп.
D
Рис. 245. Яйцеклад Thysanura. А — Thermobia, вид снаружи" В — Neso-
machilis, первые гонаиофизы, вид изнутри; С — то же, вторые гонапо-
физы, D; Е — Macliilis, правые гонапофизы сбоку; F — Thermobia, схема
мышц первых гонапофизов, G — то же, вторых.
Римские цифры обозначают номера' брюшных сегментов, Схр — коксоподит, Goi| —
первый гонапофиз, Gon% — второй гонапофиз, Мет — мембрана, m^ — мышца гонапо-
физа, т 2 — мышца грифелька, Sty— грифелек, Trg—тергит.
что это вторичные образования. Но природа коксоподитов половых сег-
ментов не возбуждает сомнений, их сходство с коксоподитами других
сегментов достаточно очевидно. К соотношению женских и мужских
гонапофизов мы вернемся в главе о половых придатках самца (сто. 326).
§ 2. ЯЙЦЕКЛАД PTERYGOTA
Для яйцеклада высших насекомых (рис. 246) принята несколько иная
терминология. Гонапофизы называются с т в о р к а м и (valvae), а коксо-
подиты я й ц е к л а д н ы м и , или о с н о в н ы м и п л а с т и н к а м и (laminae
valvarum). Важнейшее отличие яйцеклада Pterygota от такового Thysanura
заключается в том, что он состоит не из двух, а"из трех пар створок. Распо-
лагаются они следующим образом (рис. 246 А). П е р в а я п а р а с т в о -
р о к (Valt) принадлежит восьмому сегменту и отходит от оснований
п е р в о й п а р ы я й ц е к л а д н ы х п л а с т и н о к (Lam^). Соответ-
ствие тех и других гонапофизу и коксоподиту Thysanura достаточно ясно
(ср.. рис. 245 D и 246 С). На девятом сегменте имеют место сходные отно-
шения — с т в о р к и в т о р о й п а р ы (Val%) отходят от оснований
в т о р ы х я й ц е к л а д н ы х п л а с т и н о к (Lam^, ср. рис. 245 Е и
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Ш,
246 D). Но кроме того на конце каждой второй яйцекладной пластинки
находится еще по одному придатку, которые и составляют т р е т ь ю
п а р у с т в о р о к (Va/g). По положению на пластинке третья створка
напоминает грифелек. Однако гомологии здесь провести нельзя, так как
у тараканов на девятом ко-
ксоподите личинки появляет-
ся грифелек, который в даль-
нейшем исчезает, не обнару-
® \Ш\ \ y V Parживая связи с развивающи-
мися третьими створками. Все
три пары створок, склады-
ваясь вместе, образуют яйце-
клад, в общем трубкообраз-
ный и заостренный на конце
орган. Створки направлены
концами назад и лежат при-
близительно параллельно про-
дольной оси тела. При этом
первая пара створок есте-
ственно располагается под
второй и является, таким
образом, в е н т р а л ь н о й ,
тогда как вторая оказывается
д о р с а л ь н о й . У боль-





образованиями и не уча-
ствуют в основной работе
органа. У некоторых насеко-
мых яйцеклад дополняется не-
большими передней и задней п р о м е ж у т о ч н ы м и пластинками
(intervalvae — рис. 246 В, lntv
x
, Intv^), которые лежат между вторыми
яйцекладными. Они представляют собою склеротизированные участки де-
сятого стернита. Описанная схема строения является общей для всех
насекомых, имеющих яйцеклады, хотя отклонения от нее в каждой группе
довольно значительны.
А. Прямокрылые и родственные группы
прямокрылых и родственных отрядов, близкий к схеме по
Рис. 246. Схема яйцеклада Pterygota. А — конец
брюшка сбоку; В— то же, снизу; С — Восьмой
сегмент; D — девятый сегмент.
Римские цифры означают номера абдоминальных сегментов.
Сег—церкус, Схр— коксоподит, Epi—эпипрокт, /fitv,,
IntVz — первая И' вторая промежуточные (интервальвар-
т п п я К"1К ные) пластинки, Lamt, Lam2 — первая и вторая яйце-
мл д<1 j\cm •
 к л а
д
Н Ы е
 пластинки, Par— парапрокт, Р. асе — отверстие
КРОЮЩИМИ добавочной железы, P. gen —половое отверстие (гонопор,
r
 porus genitalis), Prod — проктигер, P. R. s — отверстие
семеприемника (porus receptaculi seminis), Strn — стернит,
S'tg — дыхальце, Sty — грифелек, Trg — терпит, Vα^, Val
s
,
Valg — первая, вторая и третья створки яйцеклада.
Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276,
Яйцеклад
своей общей примитивности
третья пара его створок не
ственно яйцеклада.
все же существенно отличается от нее, ибо
является кроющей, а входит в состав соб-
а. К у з н е ч и к и и с в е р ч к и .
Одна из самых характерных форм яйцеклада свойственна к у з н е ч и -
к а м. Это саблевидный, т. е. сплюснутый с боков и заостренный на конце,
иногда изогнутый кверху орган (рис. 247 А, Е). Снаружи видны две пары
створок, лежащие друг над другом. Из них нижняя является первой
парой (Va/i.), а верхняя — третьей (Val
s
). Вторая скрыта внутри на уровне
третьей (рис. 247 В, Val^). У Scudderia вторые створки обнаруживают редук-
цию, они узки и перепончаты, будучи склеротизированы лишь по нижнему
краю. Все три пары створок соединены друг с другом посредством скользя-
щего шва, конструкция которого нам уже знакома. По верхней поверхности
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первой створки (рис. 247 В) идет желоб с нависающими краями, которые
охватывают рельсовидныЙ валик на нижней поверхности третьей створки.
Получается плотное соединение, и смещение створок относительно друг
друга возможно лишь в продольном направлении. Аналогично скреплены
первая и вторая створки:
Я й ц е к л а д с в е р ч к о в весьма близок по строению к этому орга-
ну кузнечиков, но отличается сильной дегенерацией второй пары ство-
Рис. 247. Яйцеклад кузнечиков и сверчков. А — задний конец тела кузнечика Lo-
custa (Tettigonia); В — поперечный разрез яйцеклада Lecusta (Tettigonia) viridissi-
та, по Веберу; С—сверчок Eurepa longicauda с длинным яйцекладом; t>—сверчок
Oecanthus pellucens, откладывающий, яйца в ветку. По Шопару; Е — яйцеклад
кузнечика Tylopsis liliifolia, вид сбоку, по Беккеру. F — задний конец личинки
I возраста кузнечика Tylopsis liliifolia, видны зачатки частей яйцеклада. По Беккеру.
Оеп — генитальная пластинка, Р1 — плейрит, sbAn — субанальная пластинка, Val3a— верхняя нож-
ка третьей створки. Прочие обозначения см. рис. 246.
рок. Створки первой и третьей пар длинны, заострены и соединены сколь-
зящим . швом (рис. 248 В). Хорошо выражены и их основные пластинки
(рис. 248 С, D,E, Lam
x
, Lam2). Вторая створка представлена маленьким
язычковидным придатком (рис. 248 A, Val2), который в несколько раз
короче других створок и потому заметной роли в откладке яиц играть
не может. Половое отверстие открывается при основании створок между
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восьмым и девятым стернитами (P. gen). Восьмой стернит (Strn. V111)
сужен и, прикрывая основание яйцеклада снизу, является г е н и т а л ь-
' н о й п л а с т и н к о й .
Относительно происхождения последней Беккер (1932) стоит, однако,
на иной точке зрения, чем другие исследователи. На рсновании развития
ее у личинки кузнечика Tylopsis он считает, что генитальная пластинка
не представляет собою разросшийся восьмой стернит, но происходит
из придатков седьмого сегмента. Эти последние первоначально воз-
никают в таком же виде, как будущие створки яйцеклада, но имеют
значительно меньшую величину (рис. 247 F, Gen), но затем превращаются
в генитальную пластинку (рис. 247 Е, Gen). Кроме того, он указывает, что
у Tylopsis первые яйцекладные пластинки и их створки (Lamit Vdlt) раз-
виты нормально, но самый восьмой стернит настолько рудиментарен,
что фактически не участвует в формировании яйцеклада. С Йругой сторо-
ны, десятый стернит (Strn X) накрывает основание яйце|,лада сверху.
Сходное состояние Беккер констатировал и у сверчка Oecamhas pellucens.
С фактами участия седьмого стернита в образовании половых камер мы
встретимся и ниже.
Заслуживает внимания механизм движения створок. Беккер (1932)
следующим образом описывает работу яйцеклада Tylopsis. .Активно дви-
жутся только вторые и третьи створки, причем обе вторые движутся вместе
«как единое целое», но движения правой и левой третьих створок незави-
симы и поочередны. Прорезание растительной ткани, в которую отклады-
ваются яйца, производится, невидимому, при помощи вторых створок,
тогда как третьи расширяют надрез, используя свои зазубренные дорсаль-
ные края как пилу. Что же касается до первых створок, то они направляют
движения двух других пар, а, кроме того, входя все глубже и глубже
в ткани растения и закрепляясь в них своими зубцами, они служат как бы
«ложем» для вторых и третьих створок, которые скользят по нему и «углуб-
ляются все далее и далее».
Функционирование яйцеклада сверчка Gryllus описывается следующим
образом. Девятый тергит несет фрагмальную складку (рис. 248 D, Phr)
с сочленовной впадиной (а). В нее входит сочленовная головка первой
яйцекладной пластинки (рис. 248 D, Lamj. Это сочленение служит точкой
опоры, около которой первая пластинка качается, как коромысло. Первая
створка (Va/X) начинается от своей пластинки напротив сочлендвной
головки. Сочленения здесь нет, но место перехода пластинки в створку
(рис. 248 D, с) весьма гибко. При качательном движении происходит
следующее. Если передний конец пластинки опускается, то основание
створки (с) должно смещаться вверх и назад по некоторой дуге. Но в силу
подвижности соединения створки с пластинкой, и в силу того, что
скользящий шов ограничивает движения створки, эта последняя смещается
назад вдоль по третьей створке. При поднимании переднего койца пла-
стинки (и опускании заднего) происходит обратное, — створка передви-
гается вперед. Это качание приводит еще к другому следствию. На верхнем
краю второй яйцекладной пластинки также есть головка (рис. 248 Е, /г),
которая вставлена в сочленовную впадину на заднем конце первой пла-
стинки (рис. 248 D, d). Впадина расположена так, что при поднимании
заднего конца (и опускании переднего) первой пластинки она оттягивает
вторую пластинку, а вместе с ней вторую и третью створки вперед. При
опускании возникает обратное действие. В общем качание первой пла-
стинки на фрагмальном сочленении а и работа сочленения между впадиной
d и головкой h приводят первую и третью створки во встречное движение
взад и вперед (рис. 248 J).
Мускулатура, осуществляющая эти движения, принадлежит к терго-плейральной
системе восьмого и девятого сегментов и довольно сложна.
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Встречные движения створок, невидимому, способствуют прохождению яйца по
яйцекладу. Заостренный конец яйцеклада может раскрываться наподобие птичьего
клюва (рис. 248 Н). Специальной мускулатуры для этого нет, но при смещении третьей
ТгдШ ТгпШ Trgl
г > Ер/ СегI
StfnW Oidl (Mm)
P.gen
Рис. 248. Яйцеклад сверчка Qryllus assimilis. А —конец брюшка в продольном раз-
резе; В — яйцеклад в поперечном разрезе; С — основание яйцеклада; D — первая
яйцекладная пластинка, вид изнутри; Е — то же, вторая; F ~ закрытые концы створок;
G — то же, отодвинутые; Н — то же, раскрытые; J — схема движения створок. По Снод-
грассу.
Малые буквы а, с, d, ft, m, п, см. текст. Cam — половая камера, d. R. s — проток семеприемника, m t,
m-2—мышцы первой яйцекладной пластинки, т 0 , т7—то же, второй, Ovd. I — латеральный яйце-
вод, Ovd. т—медиальный яйцевод, Phr—фрагма, Ventr IX — вентральная сторона /X сегмента.
Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276.
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створки назад, кнопкообразное возвышение на ее нижнем крае (рис. 248 G, п) надви*
гается на отлогий выступ верхнего края первой створки, и тогдатретья створка сгибается
по специальной перепончатой зоне (рис. 248 Я , т). Благодаря этому сверчок может пе-
ред откладкой держать яйцо в кончике яйцеклада, как в клюве. Перед откладкой насе-
комое энергично вычищает выбранный участок почвы от камешков и т. п., приподнимает
задний конец тела, устанавливает яйцеклад под углом 45° к поверхности почвы и вво-
дит его до основания в почву. Погружение в мягкую почву занимает около минуты.
Створки в это время выполняют в быстром темпе встречные движения, причем одноимен-
ные правые и левые створки движутся, невидимому, вместе. Когда яйцо отложено, яйце-
клад вытаскивается обратно, причем насекомое делает несколько коротких толчков вниз,
очевидно, закапывая образовавшийся в почве канал. Одни виды кузнечиков откладывают
яйца в землю, другие в растения. Среди сверчков лишь Oecanthini используют части ра-
стений (рис. 247 D), большинство откладывает яйца в землю. Как у тех, так и у дру-
гих встречаются чрезвычайно длинные яйцеклады (рис. 247 С).
б. С а р а н ч е в ы е
Яйцеклад саранчевых, будучи устроен по тому же основному плану,
обнаруживает тем не менее существенные отклонения. Функциональная
его особенность состоит в том, что насекомое не втыкает его в почву, как
сверчки и кузнечики, а прокапывает при его помощи ход. У Dissosteira
яйцеклад короток и состоит из четырех коротких створок, соответствую-
щих первым и третьим створкам других яйцекладов (рис. 249 А, В, С,
ValL,Val3), и из спрятанных между ними небольших вторых створок (Val2).
Его основание прикрыто восьмым стернитом снизу и одиннадцатым тергитом
(парапроктами и эпипроктом) сверху. Девятый стернит у взрослого насеко-
мого редуцирован, но у личинки Melanoplus еще выражен и дает начало
третьим и вторым створкам.
Восьмой стернит не только образует первые створки, но дает также
начало карманообразной половой камере (рис. 249 В, Cam), и неподвиж-
ному непарному выступу, носящему название яйцевого направи-
теля (Dir). Передняя (рис. 249 С, IntVj) и задняя промежуточные
пластинки имеются. Своеобразная черта яйцеклада саранчевых — отсутствие
яйцекладных пластинок. Коксоподиты остаются у взрослого насекомого
перепончатыми, не склеротизируясь, вследствие чего яйцеклад состоит
почти целиком из гонапофизов. Последние также имеют особый характер,
а именно, третья створка (рис. 249 С, Val
s
) представляет собой короткий
сильный придаток, конец которого заострен и загнут вверх. Первая створка
(Valj) несколько слабее третьей, но имеет приблизительно такую же
форму с тем отличием, что ее заостренный конец загнут вниз. Кроме того,
она подразделена (впрочем не у всех саранчевых) на четыре склерита,
из них один концевой (а}, три других (с, d, e) располагаются сбоку и снизу.
Это вторичные образования, не имеющие ничего общего с отсутствующей
яйцекладкой пластинкой. Наконец, вторая створка мала (рис. 249 В, Val2),
хотя довольно хорошо развита. Внешние загнутые края первой и третьей
створок иногда зазубрены (рис. 249 D).
Очень характерно для саранчевых также наличие пары широких аподем
(рис. 249 С, Арй), которые начинаются близ основания створок. Не исклю-
чено,что аподемы происходят из вторых яйцекладных пластинок. В пользу это-
го говорит подвижное сочленение заднего конца аподемы с третьей створкой.
Главная работа створок состоит в выкапывании хода в почве. Яйцеклад, при-
жатый концом к земле, раскрывается, т.е. концы первых створок опускаются,
а концы третьих поднимаются, и таким образом разрывают землю, в то же вре-
мя отжимая ее в стороны. В связи с этим отводящие мышцы наиболее сильны.
Их две пары. Обе начинаются на передних концах аподем и идут одна
к третьей створке (рис. 249 Cm27i)> Другая к первой (Щ72). Их антагонистами
служат две пары небольших мышц, которые начинаются одна от аподем(ш),
другая от восьмого стернита, и идут не к створкам, а к передней проме-
жуточной пластинке (Intv{). Смещение последней вперед втягивает осно-
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вания створок внутрь брюшка, и, таким образом, яйцеклад закрывается.
Кроме того, есть протракторы (ш256, т2Ш), которые выдвигают весь яйце-
клад, ретрактрры первой и третьей створок (/п248, /л263) и ряд других
мышц. Гомологизировать эту мускулатуру с таковой других яйцекладов
не представляется возможным. Маленькие вторые створки (Val%) имеют
свою мускулатуру и, видимо, придают яйцу правильное положение при
прохождении по яйцекладу. Наконец, яйцевой направитель (Dir) торчит




Рис. 249. Яйцеклад саранчевых. А — брюшко Dissosteira Carolina
сбоку; В — то же, продольный разрез конца брюшка; С — то же,
мышцы створок яйцеклада; D — конец брюшка Tettigidea lateralis,
сбоку. По Сиодграссу.
а, Ь, с, й — части первой створки, Apd — аподема, Dir — направляющий
отросток восьмого стернита, т — мышцы (подробнее см, текст), Tytnp — бара-
банная перепонка слухового органа. Прочие обозначения см. рис. 125(части груди) и 219, стр. 166, 276 и текст.
между основаниями первых створок и направляет яйца, выходящие из
полового отверстия вверх в промежуток между створками.
При откладке яиц (рис. 250) самка глубоко погружает конец брюшка в землю,
а самка Chrysochraon даже в стебель малины. Брюшко при этом сильно растягивается.
У египетской саранчи длина брюшка около 37 2 см, но при кладке оно достигает 9—10 см.
Это происходит за счет растяжения сочленовных промежутков. Однако промежутки
впереди третьего сегмента не растягиваются, а те, которые лежат позади вось-
мого, даже сжимаются. Растяжение сопровождается появлением воздуха в кишеч-
нике и раздуванием воздушных мешков. Многие исследователи, (Федоров и др.)
считали причиной растяжения нагнетание воздуха. По Снодграссу (1935), основ-
ная причина лежит в работе яйцеклада. Последний является «сверлящей машиной»,
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он вбуравливается в землю благодаря работе своих мышц и створок и тянет за собой
брюшко, растягивая его. Появление добавочного воздуха в трахейной системе и загла-
тывание воздуха важны, ибо они сохраняют приблизительно нормальный диаметр
брюшка. Но собственно работа рытья лежит целиком на яйц|кладе. У египетской са-
ранчи она занимает 1—1 '/а часа и состоит из правильного чередования трех фаз: закры-
вания створок, нажима вниз и раскрывания створок. Выход яйца из яйцевода хорошо
изучен на Pamphagus marmoratus. Яйцо саранчевых вообще вытянуто и выходит из
полового отверстия так, что будущий головной конец зародыша обращен вперед (к
голове матери). Проходя между створками и яйцевым направителем, оно поворачивается
задним концом вверх и некоторое время остается в таком положении. Затем из полового
отверстия выходит следующее яйцо. Оно заставляет первое повернуться задним концом
назад. Наконец, при выходе третьего яйца, первое, уже освободившееся из яйцеклада,
получает еще один толчок и принимает свое окончательное положение — передний
конец яйца наклонен вперед, т. е. к выходу из кубышки (рис. 250 G). Под кубышкой
разумеют земляную капсулу, которая образуется вокруг отложенных яиц благо-
даря склеиванию частиц почвы секретом придаточных половых желез. Отверстие
Рис. 250. Откладка яиц у саранчевых, А — Schistocerca peregrina — максимальное
растяжение брюшка, возможное без разрыва межсегментных мембран; В, С— два
положения Chrysochraon dispar при откладке яиц в срезанные стебли малины;
D, Е — схемы, показывающие длину нерастянутого и растянутого брюшка Chrysochraon
dispar, F—обычное положение брюшка саранчевого при откладке в почву. Из Сиод-
грасса. G — кубышка атбасарки (Dociostaurus kraussi); H — тоже,"крестовички (Агсу-
ptera microptera) по Зимину.
а — крышечка, Ь — пленчатые стенки, с — пленчатые перегородки, d — яйца, е — землистые стенки.
кубышки бывает закрыто специальной пробкой, состоящей из затвердевшего вспенен-
ного выделения придаточных желез. Считают, что вспенивание производится движением
створок.
в. Т а р а к а н ы и н е к о т о р ы е д р у г и е ф о р м ы
Яйцеклад т а р а к а н о в стоит ближе к прототипу, нежели таковой
саранчевых. Но он отличается тем, что превратился во внутренний орган,
который скрыт внутри специальной обширной полости, служащей для фор-
мирования яйцевого кокона тараканов.
Рассмотрим сначала изменения задних сегментов брюшка. Половые, сег-
менты, т .е . восьмой и девятый, спрятаны внутри разросшегося седьмого.
Седьмой тергит не отличается заметно от предыдущих (рис. 251 A, Trg VII),
но выступающий из-под него конец брюшка с церками представляет собою
десятый тергит (TrgX). Восьмой и особенно девятый терГиты сужены и
их можно видеть либо удалив седьмой, либо на медиальном разрезе через
брюшко (рис. 251 С, Trg VIII, Trg IX). Седьмой стернит {Strn VII)
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подвергся прогрессивной специализации. Он сильно разросся и подразделен
на переднюю часть, сходную с предыдущими стернитами, и заднюю, состоя-
щую из двух выпуклых латеральных лопастей (Lett VII). Лопасти соединены
по средней линии гибкой мембраной и могут отодвигаться друг от друга.
Седьмым стернитом заканчивается видимая снаружи стернальная поверх-
ность, и он прикрывает собою почти всю позади лежащую стернальную часть
брюшка и яйцеклада. Между седьмым стернитом и остальной частью брюшка
образуется поэтому обширная область — п о л о в а я к а м е р а (Cam).
Рис. 251. А —задний конец брюшка черного таракана сбоку; В — то же, Periplaneta
americana с раскрытыми придатками; С — т о ж е , в продольном разрезе; D — яйцевой
кокон чзрного таракана снаружи; Е— в разрезе; F— то же, с конца; О—задний
конец брюшка богомола Stagmomantis sp.; Н — ископаемый таракан Uraloblatta in-
signis с наружным яйцекладом из пермских отложений басе. Сылвы. А, С — по
Снодграссу (изменено), D, Е, F — по Майаллу и Денни, В,О— по Крамптону,,
Н — по Залесскому.
Lai VII — латеральная лопасть седьмого стернита. Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276.
Спереди в нее открываются половое отверстие (Ovd), а сверху семеприемник
(JR. s) и придаточные железы (GI. асе), которые выделяют вещество яйцевого
кокона. Особенно сильно изменение восьмого стернита, он перегнулся
пополам, приобрел форму лопасти, сидящей на передней стенке камеры
и несет половое отверстие. На «потолке» камеры лежат три пластинки,
из них средняя несет отверстие семеприемника (P. R. s). Возможно, чтб
эти вторичные образования отвечают девятому стернщу. Яйцеклад цели-
ком помещается в половой камере и подвергся заметной дегенерации,
хотя сохранил все типичные компоненты, т. е. первые (рис.. 251 В, Уа1
х
),
третьи (Val3), маленькие, спрятанные между третьими, вторые створки(VaQ и обе пары яйцекладных пластинок. Те и другие невелики и несколько
деформированы, но гомология их несомненна. К пластинкам подходят
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мышцы от восьмого и девятого стернитов. Весьма интересно, что ископаемые
тараканы имели длинный наружный яйцеклад (рис. 251 Н).
Яйцевой кокон таракана образуется из секрета придаточных желез. Секрет сначала
светлый, затем темнеет и затвердевает в виде слепка половой камеры. Яйца поступают
в кокон спереди. По мере их поступления он удлиняется благодаря продолжающейся
секреции. Конец его торчит из отверстия камеры. Когда отложено 16 яиц, кокон
ЮУ'С! StrriM Cm SirnW
D
Рис. 252, А — задний конец брюшка Mastotermes darwiniensis с
раздвинутыми придатками; В — т о же, Archotermopsis в разрезе.
По Крамптону. C—F. Строение и развитие яйцеклада палочника
Carausius morosus — по Махотину. С — конец брюшка самки, вид
сбоку; D — конец брюшка личинки III возраста, вид снизу; Е —
половые сегменты личинки IV возраста, вид снизу; F — то же,
V возраст.
Обозначения см. рис. 219 и рис. 246.
закрывается спереди и через 1—8 дней выбрасывается. Яйца расположены в нем
вертикально в два ряда.
П о л о в ы е с е г м е н т ы б о г о м о л о в близко напоминают таковые тара-
канов. Восьмой стернит редуцирован и спрятан под разросшимся седьмым, яйцеклад
уменьшен (рис. 251 G), восьмой и девятый тергиты укорочены. Хотя эти модификации
менее развиты, чем у тараканов, сходство обеих групп в данном отношении очевидно
(ср. рис. 251 О и 251 В), ввиду их систематической близости это и естественно. Инте-
ресно, что по строению женских половых сегментов к тараканам близки также т е р -
м и т ы . Так, у женского солдата Archotermopsis (рис. 252 В) седьмой стернит брюшка
разросся назад и прикрывает собою половую камеру (Cam), в глубине которой нахо-
дится лопастевидный восьмой стернити в которую открываются спереди яйцевод (Ovd),
а сверху придаточные железы (01. асе) и семеприемник (R. s). Разрастание седьмого
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ТгдШ TrgS. Trgl
стернита хотя и слабее, чем у таракана, но состав и расположение перечисленных ком-
понентов буквально повторяются. У крылатых самок примитивного Mast о termes (рис.
252 А) имеется аналогичное устройство, и найдены обычные три пары створок. У дру-
гих термитов яйцеклад редуцирован и даже совсем отсутствует.
Махотин (1929) исследовал строение и развитие яйцеклада у п а л о ч н и к а
Carausius. Он установил в нем присутствие двух пар створок [рис. 252 С, Vallf (Val3)],
прикрытых снизу генитальной пластинкой (Strn VIII). Эта последняя образуется путем
разрастания заднего края восьмого стернита брюшка, подобно тому, как это происходит
у многих других форм. Первоначально она мала и покрывает только створки своего сег-
мента (рис. 252 D), затем, постепенно увеличиваясь, надвигается и на створки девятого
(рис. 252 Е, F). На том же восьмом сегменте образуется и брюшная, т. е. первая пара ство-
рок (Vali). На девятом сегменте разви-
ваются две пары придатков, из них лате-
ральная остается очень маленькой, и Махо-
тин считает ее за грифельки (Sty). Медиаль-
ные придатки составляют дорсальную пару
створок яйцеклада. Названный автор не
обсуждает вопроса о том, отвечает ли она
второй или третьей паре придатков орто-
птероидного яйцеклада. На наших рисун-
ках она предположительно обозначена как
третья (Val
a
). Нам, однако, не кажется
исключенной возможность того, что в дей-
ствительности это вторая пара, а гомологом
третьей, быть может, являются придатки,
обозначенные как грифельки.
Carausius разбрасывает, как известно,
свои яйца беспорядочно, не вводя их в
какой-либо субстрат. С этим, очевидно, свя-
зано то, что створки его яйцеклада сравни-
тельно слабо склеротизированы и на них не
отмечается зазубренностей, хотя концы их
заострены.
Б. Полужесткокрылые и некоторые
другие формы
Типичные яйцеклады встречаются
у многих полужесткокрылых как среди
Heteroptera (Nabidae, Coreidae, No-
tonectidae и др.), так и среди Ното-
ptera (Cercopidae, Aleurodidae и др.).
Однако в обеих группах много форм,
лишенных яйцеклада. В то же время
нельзя указать каких-либо специаль-
ных отличий между яйцекладами
той и другой группы. У клопа Реп-
tacora имеются хорошо развитые длин-
ные первые (рис. 253 В, Valj) и
вторые (рис. 253 С, Val2) створки с
соответствующими пластинками. Они
образуют собственно яйцеклад, тогда
как короткие широкие третьи створки
(рис. 253 С, Val3), сидящие на вторых пластинках (Lam^), служат футляром.
Заслуживает внимания следующее. Во-первых, от основания первой створ-
ки отходит стержень (рис. 253 D, Rh
x
), который через посредство неболь-
шой пластинки (т) соединен с отростком девятого тергита (п% Таким
образом, первая створка яйцеклада,, являющаяся придатком восьмого сег-
мента, вступает во вторичную связь с девятым сегментом. Это своеобраз-
ное состояние характерно для всех Hemiptera. Во-вторых, спинные края
вторых створок соединены друг с другом узкой мембраной на боль-
шой части длины.
Яйцеклад ц и к а д ы {Magicicada septendecim) хорошо изучен. Тергит
седьмого сегмента не отличается от передних, а его стернит охватывает
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Рис. 253. Клоп Pentacora ligata (Saldi-
dae). A — брюшко сбоку; В — первая
створка и пластинка; С—вторая створка
и пластинка; D—основание первой
створки. По Снодграссу.
Rh. Vali —стержень первой створки, Rh. Val2—
то же, второй, т,п — см. текст. Прочие обозна-
чения см. рис. 219, стр. 276.
снизу основание яйцеклада (рис. 254 А). Восьмой сегмент имеет хо-
рошо развитой тергит, а его стерпит спрятан под седьмым в глубине по-
ловой камеры и несет на себе половое
1
 отверстие (рис. 254 В, P. gen).
Сверху в камеру открывается семеприемник (рис. 254 F P. R. s). Строение
Юи/
Lam,
Рис. 254. Половые придатки цикады Magicicada septendecim. A — брюшко сбоку;
В — половые сегменты и часть внутренних органов; С — расчлененный яйцеклад;
D — конец яйцеклада; Е — поперечный разрез яйцеклада; F — медиальный разрез
через половую камеру и прилежащие органы; G, Н, J — мускулатура яйцеклада. По
Снодграссу.
Apd — аподема. Cam — генитальная камера, GI, асе — придаточная железа, Ovd —яйцевод, P. gen—
половое отверстие, P. R. s — отверстие семеприемника, R. s — семеприемник, Р. сор — копулятивное
отверстие, рЛГз — метапостнотум, Ovp— выводное отверстие для яиц, с— сочленение Lam^ и Valit e —
аподема пластинки 4amj,'g—выступ стенки половой камеры с гонопором на его вершине, т—основа-
ние пластинки Latnlt mi—8 — мышцы (см. текст), п — нижний конец /X тергита, р -—сочленовный
отросток IX тергита, т. Cam— мышцы половой камеры. Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276-
близко к тому, что мы видели у таракана. Первая яйцекладная пластинка
(Lanij) совсем отделилась от восьмого стернита (рис. 254 В) и тесно соединена
своим основанием (рис. 254 G, т) с нижним концом девятого тергита (л).
Сидящая на ней створка (Valj длинна, ее конец расширен и зазубрен.
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Если у Pentacora мы видели переходное состояние — первая пластинка
соединена с двумя сегментами, то у цикады ее первичная связь с вось-
мым сегментом целиком заменена вторичной связью с девятым. Этот послед-
ний велик, под ним спрятаны эпипрокт и парапрокты. Вторая пластинка
(Lam2) довольно велика (рис. 254 С), от ее переднего конца отходит вторая
створка, от заднего — третья. Вторые створки длинны и срастаются в непар-
ную с л и т н у ю в т о р у ю с т в о р к у (рис. 254 Е, Val2). Таким образом,
тенденция к слиянию вторых створок здесь много сильнее, чем у Pentacora.
Третья створка коротка, широка, покрыта волосками (рис. 254 С, Val3) и
служит футляром для конца собственно яйцеклада. Первые ств.орки соеди-
нены со слитной посредством скользящего сочленения. Валики последнего
находятся на слитной створке, желоба—на первых створках (рис. 254£).
Первая яйцекладная пластинка и ее створка приводятся в движение
четырьмя мышцами (рис. 254 Я). Из них три идут к аподеме пластинки (е)
от седьмого стернита {т
х
)
и от восьмого тергита (т%,
т3), а четвертая (/л4), соеди-
няет пластинку со створ-
кой (рис. 254 G).; Эти мыш-
цы, во-первых, поднимают
и опускают весь яйцеклад,
выдвигая его из футляра и
вдвигая обратно. Во-вто-
рых, поочередно сокра-
щаясь, они качают первую
пластинку около сочленов-
ного отростка девятого
тергита (р), что вызывает
скользящее движение пер-
вой створки вдоль второй
взад и вперед. Слитная
створка приводится в дви-
жение двумя большими
мышцами антагонистами
(рис. 254_/), начинающимися от девятого тергита. Одна из них (m
e
) идет
к аподеме (Apd), отходящей от переднего конца второй пластинки, другая
(т 7 ) — к задней части пластинки. Поочередное их сокращение качает
пластинку на ее сочленении с девятым тергитом (р) и в силу гибкости
створки двигает последнюю вперед и назад.
Цикада садится на ветку снизу (рис. 255), выдвигает яйцеклад из футляра, при-
ставляет его косо к коре и поочередными толчками створок вводит его до осно-
вания в ветку. Затем яйцеклад вытаскивается и вводится туда же вторично. В
результате в древесине появляется гнездышко из двух полостей. В каждую из них
откладывается два ряда яиц по 6—7 штук, т. е. всего в гнездышке 24—25 яиц. Затем
цикада переползает несколько вверх по ветке и снова проделывает то же самое. Это
повторяется несколько раз. По сравнению с прямокрылыми Hemiptera характеризуются
как примитивностью яйцеклада — третьи створки служат футляром, — так и прогрессив-
ной специализацией — вторые створки срастаются в одну, а первые постепенно теряют
связь с восьмым сегментом, соединяясь с девятым.
У с е н о е д о в (Psocoptera) яйцеклад состоит из трех пар придатков, расположен-
ных вокруг полового отверстия. Одна пара находится на восьмом сегменте, две дру-
гих на девятом. У т р и п с о в Terebrantia имеется большая спинная створка, видимо,
соответствующая слитной второй створке и две зазубренных створки первой пары.
Ниже восьмого тергита есть треугольная пластинка, повидимому, отвечающая первой
яйцекладной. Третьей пары створок у них не наблюдалось.
В. Перепончатокрылые
Яйцеклад перепончатокрылых близок к основной схеме строения, но
у ряда форм подвергается далеко идущим видоизменениям, в соответствии
Рис. 255. Откладка яиц цикадой Magicicada septen-
decim. A — цикада вводит яйцеклад в веточку; В —
разрез веточки с отложенными в нее яйцами;
С — поочередное движение створок яйцеклада. Из
Вебера.
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с разнообразием "работ, выполняемых этими насекомыми в их большей
частью сложно организованной жизни. Видоизменения настолько сильны,
что самое название яйцеклада заменяется другими наименованиями. Так,
яйцеклад пилильщиков называют пилой; у рогохвостов и у наездников он
имеет название сверла, у жалоносных перепончатокрылых он превращается
в жало. Яйцеклады перепончатокрылых достигают высокого совершенства.
Специализация захватывает сегменты брюшка; некоторые его склериты
становятся внутренними.
Эти органы изучались многими авторами, как например, Ганин, Ульянин, Беккер
(1925). Остановимся здесь надданных Ежикова (1925) по развитию жала. Женские поло-
вые придатки образуются, вообще, из парных имагинальных дисков, возникающих
у личинки на восьмом и девятом сегментах брюшка. Однако же интересно, что
Ежиков нашел у муравьев пару таких же дисков на седьмом сегменте. Правда, эти диски
в дальнейшем исчезают и не дают начала каким-либо органам. Тем не менее их появление
усиливает, как нам кажется, идею о сериальном характере половых придатков. Кроме
того, имагинальный диск гонапофизов девятого сегмента подразделяется на две части
соответственно тем двум парам створок, которые из него образуются. Ежиков обнаружил
аналогичную двураздельность и на имагинальном диске восьмого сегмента. Правда,
он не делает отсюда вывода, который казалось бы напрашивается, а именно, что восьмому
сегменту, как и девятому, свойственно наличие двух пар гонапофизов, но что восьмой
утратил одну из них (латеральную). Он полагает, что указанная двураздельность
рекапитулирует грифельки восьмого сегмента.
а. С и д я ч е б р ю х и е .'
Пилильщики обладают наиболее примитивным яйцекладом. У крыжов-
никового пилильщика Pteronidea ribesii (рис. 256) седьмой сегмент брюш-
ка похож на предыдущие, но его стернит вытянут назад и прикрывает снизу
основание яйцеклада, нижние края восьмого тергита и перепончатый вось-
мой стернит. Последний образует переднюю стенку половой камеры и несет
половое отверстие. Девятый тергит сужен вверху и расширен по бо-
кам.
Первая яйцекладная пластинка (рис. 256 С) невелика, спрятана под
краем восьмого тергита и имеет две сочленовных головки, из которых
верхняя (а) сочленена с девятым тергитом, а нижняя (р) со второй яйце-
кладной пластинкой. Таким образом, как у сверчков и полужесткркрылых,
- здесь так же имеется вторичная связь между первой яйцекладной пла-
стинкой и «чужим» для нее девятым сегментом (рис. 256 В), тогда как
связь со своим восьмым сегментом утратилась. Для перепончатокрылых <
это состояние при дальнейшем развитии приводит к далеко идущей
реорганизации задней части брюшка. Первая створка Pteronidea покрыта
снаружи косыми поперечными валиками и соединена эластическим стерж-
нем с передней частью своей пластинки (рис. 256 С,. Va/4). Вторая
яйцекладная пластинка шире и длиннее первой (рис. 256 Е, Ьйт2).
Она лишь соединена с девятым тергитом посредством мембраны, но не
сочленена с ним. Ее единственным сочленением является упомянутая
нижняя сочленовная головка первой пластинки. На второй пластинке
сидят вторая и третья створки (рис. 256 Е, Val2, Vals). Вторая створка
напоминает первую, покрыта такими же валиками и соединена со своей
пластинкой таким же стержнем. Третья створка широка и лопастевидна.
Первые и вторые створки благодаря движениям своих пластинок и сколь-
зящему шву, который их соединяет, совершают поочередные движения взад
и вперед. Яйцеклад Pteronidea ribesii в общем довольно слаб, так как этот
вид откладывает яйца на поверхность листьев, но у крупного Cimbex syt-
varum валиков на створках очень много, а край первой створки, кроме
того, зазубрен (рис. 256 F), так что яйцеклад Cimbex совмещает при-
знаки напильника и пилы. Насекомое пропиливает им лист, вдвигает
яйцеклад внутрь листа и откладывает туда яйцо (рис. 256 G). По
Prect
данным Рыкова, пилильщик действует яйцекладом наподобие разрезного
ножа. Он взмахивает им внутри листа взад и вперед и отделяет верхний ярус
паренхимы от нижнего.
Яйцеклад р о г о х в о с т о в (Siricidae) весьма замечателен (рис. 257).
Первые и вторые створки очень длинны, выдаются даже в покое да-
леко за конец брюшка и соединены скользящим швом. Вторые образовали
слитную створку (рис.
257 В, Val2). Третьи
-Arm створки также длинны
и служат футляром для
первых двух (рис. 257 А,




рой створке она состоит
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несколько иначе и к
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первой створки (У, //),
затем пересыпаются на
концевые ребрышки вто-
рой (///). Отсюда они
пересыпаются в углубле-
ния первой створки (IV)
и с этих уже стряхи-
ваются наружу (V) на
поверхность коры.
Рис. 256. Яйцеклад пилильщика Pteronidea ribesii. A—
брюшко сбоку; В — конец брюшка; С — первые створка
и пластинка; D—конец второй створки; Е — вторая
пластинка и ее створки; р — яйцеклад Cimbex sylva-
гит, справа отдельные зубчики при большем увели-
чении, по Шарпу; G — откладка яиц пилильщиком
Phymatocera aterrima, по Бишоффу.
Перед началом кладки
рогохвост, выбрав место, за-
гибает яйцеклад вниз и
упирается им в кору. Когда
прочная опора достигнута,
насекомое освобождает тре-
тьи створки, которые воз-
вращаются в горизонталь-
ное положение. Первые и
вторые тогда обнажаются, и
начинают буравить. Ход, пробуравленный в древесине, наклонен или перпенди-
кулярен к поверхности дерева и достигает 18—20 мм длины. В него отклады-
вается обычно 3—4 яйца. Личинки прокладывают Свои ходы в стороны (рис. 257 Е), По
Бишоффу (1927), конец брюшка рогохвоста при пробуравливании движется, сгибаясь
больше, чем на 90°.
Prod — проктигер, 1?/ц, Rh3 — стержни первой и второй ство-
рок, а, Ь — см. текст. Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276.
б. Н а е з д н и - к и
Яйцеклады громадной группы н а е з д н и к о в отличаются большим
разнообразием. Иногда они коротки, но иногда длина их достигает длины
тела, а иногда и превосходит ее в несколько раз. Так, у одного перуанского
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представителя группы Pimplini тело имеет 2 см длины, а яйцеклад
15 см (рис. 258). Мы рассмотрим два примера длинных яйцекладов на-
ездников.
У Atonycolus rugosiventris (Braconidae) брюшко веретенообразно. Седь-
мой, восьмой и девятый тергиты его укорочены. Седьмой стернит прикры-
* вает нижние концы после-
дующих и основание яйце-
клада (рис. 259 J5). Две
сочленовных головки пер-
вой яйцекладной пластинки
(La%) соединены одна (а)
с девятым тергитом (рис.
259 Е), другая ф) со вто-
рой пластинкой (Lam2). От^
первой пластинки начи-
нается эластический стер-
жень (Rhj) первой створки
(Valj), который идет сперва
вперед, затем загибается
Рис. 257. Яйцеклад рогохвоста Sirex. А — конец
брюшка; В — поперечный разрез яйцеклада; С —
конец первой и второй створки; D— последова-
тельные стадии работы яйцеклада, стрелки показы-
вают пересыпание опилок (см. текст). Е — ходы ли-
чинок в древесине, по Кристалу; C,D — по Ассу и
Рис. 258. Перуанский наездник
Фунтикову. Обозначения см. рис. 219, стр. 276 из группы Pimplini. Умень-
и текст.
шено, по Бищоффу.
назад. Брюшной край створки зазубрен на конце (рис. 259 С). Вторая
яйцекладная пластинка (рис. 259 Е) довольно велика, как и у пилильщиков,
она сочленена не со своим тергитом, а с упомянутой нижней головкой первой
пластинки. От ее переднего конца отходят вторые створки, от заднего —
третьи. Вторые вздуты при основании (рис. 259 D, Bulb) и слиты Друг
с другом в непарную створку. Их упругие стержни (/?/г2) расходятся
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в стороны своими основаниями — признак, характерный для Hymenoptera
вообше Третьи створки желобообразны и служат футляром (рис. 259 В,
Рис. 259. Яйцеклад (сверло) Atonycoius, rugosiventris (Braconi-
dae). A — брюшко сбоку; В — конец брюшка; С— конец пер-
вой и второй створок; D — основания вторых створок и обе
правые пластинки, вид с вентральной стороны; Е—основания
створок, обе пластинки и девятый тергит. По Снодграссу.
Rhi, Rh2 — стержни первой и второй створок, Bulb — вздутие вторых
створок, а, Ь,с — |см. текст. Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276,
Val3). Все створки очень длинны и тонки. В общем в яйцекладе браконид
наблюдаются те же компоненты и то же их расположение, что и в яйце-
Lami
m,
Рис. 260. Яйцеклад (сверло) Megarhyssa atrata. A — конец брюшка; В — т о же, при
откладке яйца; С — первая и вторая пластинки; D — девятый тергит с пластинками и
створками; Е — концы створок; F — первая пластинка; G — вторая пластинка. По
Снодграссу.
Мет — мембрана, Ovd — яйцевод, Prod — проктигер, а, Ь — ем, текст, прочие обозначения си.
рис. 219, стр. 276.
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кладе пилильщиков, но пропорции их совершенно иные. Вместо коротких
широких придатков здесь развиваются почти нитевидные, но прочные и
упругие образования. При откладке яйца через яйцеклады подобного типа,
оно вытягивается в самой крайней степени.
Очень длинный яйцеклад Megarhyssa atrata (Ichneumonidae) в общем
сходен с предыдущим. Короткая первая пластинка тоже сочленена
двумя головками (рис. 260 С, а, Ь) с длинной второй и с девятым терги-
том (рис. 260 D). Но концевой отдел брюшка устроен иначе. Восьмой и де-
вятый тергиты удлинились косо вниз и вперед, но девятый, кроме того,
почти весь спрятан под восьмым (рис. 260 А). В результате конец брюшка
не сужен, как у браконид, а, наоборот, расширен и как бы срезан в косом
направлении. Другой особенностью является большая подвижность вось-
мого тергита по отношению к седьмому. При приведении* яйцеклада в дей-
Рис. 261. Последовательные положения наездника Ephialtes, просверливающего
древесину при откладке яйца (см. текст). Из Бишоффа.
ствие, конец брюшка, начиная с восьмого сегмента, откидывается назад,
поворачиваясь по дуге вокруг нижней части восьмого тергита, причем
сочленовная мембрана (Мет) между восьмым и седьмым сегментами очень
сильно растягивается (рис. 260 В). Согнутые дугой основания первой и
второй створок в покое обращены вперед и вниз (рис. 260 А). При повора-
чивании они обращены вверх и, упираясь в упомянутую мембрану, растя-
гивают ее до того, что она выгибается вверх в виде пузыря (рис. 260 В).
Megarhyssa, Rhyssa и Ephialtes откладывают яйца в личинки усачей и рогохвостов,
живущих в древесине, просверливая последнюю яйцекладом. Этот акт протекает следую-
щим образом (рис. 261). Насекомое, постукивая антеннами по стволу дерева, отыскивает
место, под которым скрывается в древесине личинка (А). Найдя место, наездник нагибает
передний конец тела и поднимает задний, сгибает антенны под острым углом и приклады-
вает концевые половины их к коре (В). Затем ноги собираются вместе, тело поднимается
очень круто задним концом вверх, а яйцеклад поворачивается концом вниз и упирается
отвесно в кору (С). Когда точка сверления найдена, третьи створки отводятся назад,
т. е. вверх> обнажая первые и вторые створки, которые начинают сверлить
(D, Е). Ephialtes начинает ползать вокруг вертикально стоящего яйцеклада сначала
медленно, затем все быстрее и быстрее. Яйцеклад вращается, и через 3—4 минуты вбу-
равливается до основания. Винтообразные острые кантики на конце створок увеличи-
вают эффективность вбуравливания (рис. 260 Е). Коготки ног, видимо, играют
при сверлении большую роль, ибо на рисунках лапки сверлящего наездника изо-
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бражаются натянутыми. Большинство наездников, однако, паразитирует на открыто
Живущих личинках и действие их яйцеклада, сводится к прокалыванию покровои
хозяина.
в. Жало пчелы.
Жало составляет характерный признак громадной группы жалоносных
перепончатокрылых (Aculeata). Жало медоносной пчелы (Apis mellifica)
изучено наиболее полно. Морфологически жало есть яйцеклад со всеми
его характерными компонентами. Однако этот орган утратил функцию
откладки яиц и служит только для защиты и нападения.
Строение стебелька. Жало, как «оружие», должно обладать макси-
мальной подвижностью. Последняя обеспечивается наличием брюшного
с т е б е л ь к а (petio-
lus). Остановимся на его
устройстве. Первый сег-
мент брюшка, проподеум
(рис. 262 А), плотно
сросся с грудью (стр.
156). Его тергит (Trg I)
довольно велик и сзади
круто опускается вниз.
Стернит (Strn I), наобо-
рот, очень мал и пред-
ставляет собою узенький
поясок, расположенный




за счет второго брюш-
Рис. 262. Стебелек пчелы Apis mellifica A - брюшко
 Н
ого сегмента, который
сбоку; В - вскрытый стебелек сверху; С - вскрытый сужен R своей
передний конец стебелька, вид спереди; D — продоль- умки сужен а шиеи
ный разрез через стебелек. По Снодграссу. передней части (рис. 262
A, Trg II) и соединен
с проподеумом следую-
щим образом. Тергит
проподеума несет пару выступов (рис. 262 В, D, /), сочлененных с перед-
ним краем второго тергита. Это сочленение весьма подвижно, а его мем-
брана куполообразна (Си). Под этим куполом на втором тергите имеется
небольшой продольный гребень (Cri), к которому прикреплены сухожилия
двух сильных мышц (от,), отходящих от боковых стенок проподеума.
Мышцы тянут за гребень и приподнимают второй тергит, а за ним и все
брюшко. Так как сухожилия прикреплены к заднему концу гребня, то
переднее плечо рычага оказывается довольно длинным, а сокращение
мышц весьма эффективным. Антагонистами описанных мышц служат две
мышцы (т%), которые начинаются от грудной фурки и идут к средине
стернального края отверстия стебелька (рис. 262 С, /я2). Кроме того,
есть латеральные опускатели и подниматели, обеспечивающие боковые
движения брюшка (т3, тй). Этот механизм придает брюшку очень боль-
шую подвижность по отношению к груди. Подвижность жала еще больше,
так как само брюшко является гибким.
Задние сегменты брюшка. Задние сегменты брюшка пчелы также
подверглись глубоким изменениям. Седьмой сегмент является последним
видимым снаружи. Форма его конусообразна. Сзади между его тергйтом
и стернитом имеется щель, ведущая в большой, ограниченный мембраной
мешок, лежащийвнутри сегмента (рис. 263 В, Inv). Внутри мешка помещается
жало, заднепроходное отверстие и все задние сегменты, начиная с восьмого.
die
Си — куполовидная мембрана стебелька, Cri — гребень, Diet —
вентральная диафрагма, /, m^, m 2 , ma,
 mi см. текст. Прочие
обозначения см. рис. 219, стр: 276.
Во с ь м о й с е г м е н т сильно редуцирован и в своей большей части
перепончатый. Характерно, что сбоку натергите (Trg VIII) сохраняется
дыхальце, вокруг которого расположено склеротизированное поле, нося-
stigm
Рис. 263. Жало рабочей пчелы Apis mellifica. A — схема
брюшка, части тергитов, превращающиеся в пластинки жаля-
щего аппарата, заштрихованы, по Цандеру; В — про-
дольный разрез задней части брюшка; С — основание пер-
вой створки и ее стержень; D — отпрепарированный жа-
лящий аппарат и жало, по Снодграссу.
Bulb — барабан первых створок, Cam — половая камера, Fur— ви-
лочка, 01. ас — проток кислой (парной) железы, Ql. ale — щелоч-
ная (дюфурова железа), Inv — впячение покровов, m 1 7 , m^, m^,
n>20 — мышцы (см. текст), oblong — продолговатая пластинка (Lam2),Proct — проктигер, quadr — квадратная пластинка (Trg IX), Red —
прямая кишка, Res. gl — резервуар кислой (парной) железы, Rh(lRh% — стержни первой и второй створки, .Stg — дыхальце, stlgm —
стигмальная пластинка (Trg VIII), triang — треугольная пла-
стинка (Laml), а, /, Ь, с, f см. текст, Valt t—поперечный отросток
первой створки. Прочие обозначения см. рис.- 219, стр. 276.
щее название с т и г м а л ь н о й пластинки (stigm). В его перепонча-
той стернальнои части находится отверстие половой камеры (Cam), в кото-
рую открывается яйцевод спереди и семеприемник сверху, в общем так же,
как у предыдущих форм. Яйцо выходит из полового отверстия, минуя
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Жало. Д е в я т ы й с е г м е н т сильно модифицирован. Средина его тер-
гита слита с перепончатой анальной лопастью (Prod), но бока тергита
склеротизированы и образуют пару характерных к в а д р а т н ы х п л а -
с т и н о к (laminae quadratae — Trg IX), которые в покое частью при-
крыты стигмальными пластинками. Стернит девятого сегмента перепонча-
тый и прилегает к основанию створок жала.
Строение жала. Строение жала в общем отвечает схеме яйцеклада дру-
гих перепончатокрылых, но вместе с тем обнаруживает добавочные услож-
нения. Первая яйцекладная пластинка жала (рис. 263 С, D, Lam ^ невелика
и имеет треугольную форму, почему называется т р е у г о л ь н о й
п л а с т и н к о й (lamina triangularis). Как у предыдущих форм, ее зад-
ний конец несет две сочленовных головки: верхняя (а) сочленена с квад-
ратной пластинкой, т. е. с девятым тергитом, нижняя—со второй
пластинкой (Lam^). Потеря связи с восьмым сегментом, наблюдающаяся
у других перепончатокрылых, здесь тем более понятна ввиду его силь-
ной мембранизации. От переднего конца первой пластинки отходит
эластичный стержень (R^), который, описав большую дугу, переходит
в первую створку жала (Vα^). Вторая яйцекладная пластинка (рис. 263
D, Lam^) довольно длинна и называется также п р о д о л г о в а т о й
п л а с т и н к о й (lamina oblonga), от ее переднего конца также отходит
эластичный стержень (Rh2), переходящий в слитную вторую створку жала(Valz), от заднего отходит третья створка (Val3). Третья створка желобо-
образна и служит футляром. Как и в других яйцекладах, первые и вторые
створки соединены скользящим швом — вдоль второй створки идут два
рельсовидных валика, охваченные желобами первых створок (рис.266 С, D).
Между первыми и слитной створками проходит канал для яда (Сап). В
основной части слитной створки он расширен, в соответствии с чем сама
створка образует вздутие или б а р а б а н (рис.263 D, Bulb). Первые
створки обнаруживают две особенности. Их острые концы несут на краях
зубцы, обращенные концами к телу (рис. 266 А), а на уровне барабана от
каждой створки отходит вверх короткий п о п е р е ч н ы й о т р о с т о к
(рис. 263 С, V-ali t). Он помещается в полости барабана и, при передви-
жении створок друг относительно друга, передвигается внутри нее (рис.
266 А, В). Функция его состоит в нагнетании яда из полости барабана в более
узкую дистальную часть канала. Чешайр считал, что поперечный отросток,
упираясь то в переднюю, то в заднюю стенки полости барабана, предохра-
няет створки от слишком сильных относительных смещений, которые могли
бы повредить жалу. С другой стороны, наличие поперечных отростков делает
невозможным прохождение яйца по каналу и, таким образом, жало утрачи-
вает первичную и основную функцию яйцеклада. Резервуар ядовитой
железы открывается в основание барабана. Кроме того, к его основанию
прилегает спереди маленький склерит — вилочка (рис. 265, Fur), о значе-
нии которой будет сказано ниже.
Действие жалящего аппарата. В дальнейшем мы будем обозначать тер-
мином ж а л я щ и й а п п а р а т всю совокупность вышеописанных
склеритов и их мускулатуры, а под словом жало будем разуметь только
первые и вторую створки. В покое аппарат лежит целиком внутри седь-
мого сегмента. При работе в жалящем аппарате происходят четыре типа
движений: опускание конца брюшка, выдвигание аппарата наружу из
полости седьмого сегмента, обнажение жала и собственно ужаление.
О п у с к а н и е конца брюшка происходит благодаря сокращению
брюшной мускулатуры. Конец брюшка, направленный в покое назад и
вверх (рис. 264 А), поворачивается вниз (В). В ы д в и г а н и е жаля-
щего аппарата приписывалось действию его мышц. Однако еще Крепелин
(1873) указал, что для этого, а равно и для обратного движения, нет соот-
ветствующих мышц и что оно вызывается давлением крови. Спустя 60 лет
к этому мнению присоединился.Снодграсс (1933). Он считает, что жалящий
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аппарат выдвигается вследствие сокращения мышц передней части брюшка,
которая работает наподобие резинового баллона и нагнетает кровь назад.
Движение состоит в следующем. В покое мешок жалящего аппарата (Inv)
расправлен в полости седьмого сегмента. Его передняя часть (эластические
стержни створок, передние концы пластинок) помещаются в глубине мешка
далеко от входа. При повышении давления крови мешок начинает вывора-
чиваться наружу, и задняя часть всего комплекса приближается к выходу
(рис. 264 С), при этом квадратная пластинка (Trg IX) смещается назад
вокруг своего заднего угла (рис. 264 D, Е, /), и ее передний край вы-
двигается из-под стигмальной пластинки (stigm). Треугольная пла-
стинка (Larriy) и основания створок перемещаются вместе с квадратной,
описывая дугу. Отодвигание квадратной и треугольной пластинок от стиг-
Рис. 264. Выдвигание жала у пчелы Apis mellifica. A — жало в покое;
В — конец брюшка загнут вниз, жало обнажено; С — основание жалящего
аппарата смешено давлением крови, как показано стрелкой, жало опущено
и выдвинуто; D — пластинки в положении покоя; Е — положение их при
вполне выдвинутом жале. По Снодграссу
mi> m 8 — мышцы стигмальной пластинки. Прочие обозначения см. текст и рис. 263,
мальной похоже на раскрывание циркуля, у которого одна ножка закреп-
лена. На этом движении кончается роль давления крови. О б н а ж е н и е
ж а л а , хотя и протекает одновременно, но вызывается другими причинами.
В покое (рис. 264 D) жало спрятано между третьими створками. При опи-
санном движении третья створка передвигается вместе со всем аппара-
том, и ее конец поднимается вверх по дуге. Но собственно жало не сле-
дует за движением третьей створки. Наоборот, его конец описывает Дугу
по направлению вниз, и, таким образом, футляр и жало раздвигаются,
как ножки циркуля, образуя угол больше 90°. Жало обнажается почти на
всем протяжении, а его конец выдвигается из брюшка вследствие движения
жалящего аппарата. Это происходит благодаря сокращению мышцы (рис.
265 А, т19), которая идет от продолговатой пластинки (Lamz) к бара-
бану. С ним она соединяется через посредство фурки (Fur). Так как
барабан (Bulb) упирается в точке г в расширенный конец своего стержня
(Rh%) специальным сочленовным выступом, то при сокращении указанной
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мышцы т1Ь жало будет вращаться вокруг z по дуге, показанной на рис.
265 С, и конец его опустится. Другая мышца, идущая от верхней части
второго стержня (Rh2) к основанию барабана (рис. 265, т20), является анта-
гонистом мышцы т19 и при сокращении прячет жало в футляр, поднимая
его конец вверх.
Наконец, последний этап состоит в с к о л ь ж е н и и с т в о р о к
друг вдоль друга (рис. 266). При ужалении сначала входит в кожу вторая
створка, затем по ней продви-
гается глубже, например, ле-
вая первая, которая фикси-
руется в ране своими зубцами,
за нею следует правая первая,
затем снова вторая и так
последовательными «шагами»
жало все глубже погружается
в тело врага. Так как на пер-
вых створках сидят попереч-
ные отростки, находящиеся в
полости барабана, то каждое
передвижение этих створок
влечет за собой нагнетание
новой порции яда из барабана
в« в канал жала. Таким обра-
зом, ужаление состоит из ряда
последовательных инъекций
яда в кожу. Скольжение ство-
рок друг по другу обуслов-
лено следующим механиз-
мом. Квадратная пластинка
(рис. 266, Trg IX) сочленена
с треугольной (LamL )в точке
а, а эта последняя с продолго-
ватой (Lam%) в точке Ь (ср.
также рис. 263 D). Две боль-
ших мышцы соединяют квад-
ратную пластинку с про-
долговатой. Передняя мышца
Рис. 265. Схема работы мышц, опускающих и под-
нимающих конец жала пчелы Apis mellifica. A —
общее расположение мыщц; В — жало припод-
нято; С — жало опущено. По Снодграссу.
Fur — вилочка. Прочие обозначения см. текст и рис. 263.
(т17) идет от заднего конца
квадратной пластинки к пе-
реднему концу продолгова-
той, задняя (т18) идет от
середины' квадратной к зад-
нему концу продолговатой.
При сокращении задней мышцы (рис. 266 A, mls) квадратная пла-
стинка отодвигается назад по отношению к продолговатой (доходя до
правого вертикального пунктира на рисунке), оттягивая верхнее со-
членение (а) тоже назад. Тем самым она поднимает основание первого
стержня (Rh
x
) вверх и смещает конец первой створки (Valt) вперед,
т. е. втягивает ее в тело. Следовательно, эта мышца является ретрактором
первой створки жала. При сокращении передней мышцы /п17 (рис. 266 В)
квадратная пластинка смещается вперед (ее задний конец доходит до левого
пунктира на рисунке), толкает верхнее сочленение (а) тоже вперед.
Тем самым она опускает основание первого стержня (Rhj) вниз и переме^
щает конец первой створки назад, выдвигая ее из тела, т. е. мышца служит
протрактором первой створки. Таким образом, при поочередных сокра-
щениях мышц т 1 7 и т 1 8 квадратная пластинка все время смещается
взад и вперед по отношению к продолговатой и тем самым втягивает и
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выдвигает первую створку, скользящую по слитной второй. Существенно,
однако, следующее. Выдвигание первой створки из тела пчелы есть дей-
ствительное углубление ее в рану врага. Но втягивание ее в тело пчелы
не означает удаления ее из раны, ибо она фиксирована там своими зуб-
цами. Если же она является неподвижной по отношению кране, то един-
ственным возможным результатом ее скольжения вдоль второй створ-
ки вперед будет фактическое смещение этой последней назад, т. е. в глубину
раны. Таким образом, благодаря работе описанного скелетно-мышечного
механизма, три иглы жала (первые левая и правая и слитная вторая) пооче-
Рис. 266. Схема движения первой створки жала пчелы Ар is mellUica. По Снодграссу,
видоизменено и дополнено. А — сокращена мышца mls, конец створки Vall втянут; В — со-
кращена мышца tn-tf, конец створки Valt выдвинут; С, D — поперечный разрез через жало.
Сап — канал жала. Два левых вертикальных пунктира показывают смещения квадратной пла-
стинки, два правых — то же, конца первой створки. Прочие обозначения см. рис. 263.
редными толчками углубляются в рану. Эти толчки следуют друг.за
другом очень быстро.
Укажем еще на следующее. У большинства насекомых девятый тергит
неподвижен и сочлененная с ним вторая яйцекладная пластинка просто
качается на нем. У стебельчатобрюхих перепончатокрылых между девятым
тергитом и второй яйцекладной пластинкой вклинивается первая и, таким
образом, характер сочленения изменяется. У пчелы к этому прибавляется
еще то, что девятый тергит перестает быть сплошным неподвижным обра-
зованием и превращается в правую и левую квадратные пластинки, кото-
рые сами стали подвижными. Таким образом, у пчелы без труда распозна-
ются основные компоненты яйцеклада насекомых, но, во-первых, они
сильно усовершенствовались, во-вторых, самые половые сегменты подверг-
лись реорганизации. Их склериты, по существу, превратились во вспомо-
гательный аппарат жала. В-третьих, развился еще специальный вспо-
могательный аппарат — стебелек в передней части брюшка.
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Жало осы Vespa (рис. 266 Е), изученное Беккером (1925), в общем обнаруживает
большое сходство с жалом пчелы. Подобно жалу как пчелы, так и многих других
Aculeata, представляет собою высоко совершенный орган нападения и защиты. Оно пу-
скается в ход с чрезвычайной быстротой и ловкостью. Работа жала в известной мере
автономна. Как известно, жало пчелы при ужалении, например Челбвека, обычно выры-
вается из ее тела вследствие того, что зубцы первых створок прочно фиксируются в коже.
Вместе с жалом вырывается весь жалящий аппарат, а также и ганглий брюшной цепочки,
которым он иннервируется. Вследствие этого
жало продолжает углубляться в кожу и впры-
скивать новые порции яда, будучи отделено
от тела насекомого. Так как пчела после вы-
рывания жала умирает, то возникает вопрос o>
биологической ценности органа, применение
которого кончается гибелью его обладателя.
Указывают, что, жаля других насекомых, пчела
не теряет жала идопускают, что жало вырабо-
талось против насекомых, а позже появившиеся
млекопитающие со своей эластичной кожей
создали указанный биологический парадокс.
Однако вопрос недостаточно ясен, ибо, напри-
мер, общественные осы не теряют жала при
нападении на человека, хотя первые створки
у них тоже зазубрены, а по общей высоте орга-
низации осы уступают пчелам. С другой сторо-
ны(см. Артемов, 1941), отрываниежала считается
прогрессивным приспособлением, ибо оно, хотя
Рис. 266 Е. Жало осы Vespa, вид б ь . ' ц е н о й г и б е л и отдельных особей, повышает
сбоку по Беккеру эффект ужаления и, таким образом, полезно
у
' ' для пчелиной семьи в целом.
обозначения см. рис. 263, д
л я ч е Л 0 в е к а особенно болезненны ужале-
ния медоносной пчелы, некоторых крупных оди-
ночных пчел и крупных общественных ос. Известны также болезненностью своих
ужалении крупные австралийские муравьи «бульдоги» Ponerinae, В то же время есть
указания на полезное действие пчелиного яда при ревматических заболеваниях и
артритах (сводка у Артемова, 1941). У одиночных ос жало служит для парализации
добычи, которой они снабжают личинок. Оса, как показал Фабр, наносит уколы в
ганглии брюшной цепочки, например гусеницы. Последующие авторы отрицали
«хирургическую» точность работы осы. Но Малышев, который работал методом
киносъемки с классическим объектом — аммофилой, вновь подтверждает данные
Фабра. У высших муравьев (Formicinae, Dolichoderinae) жало редуцируется, и муравьи
защищаются выбрызгиванием муравьиной кислоты.
Г. Стрекозы
Стрекозы во многих отношениях стоят особняком среди насекомых, но
их яйцеклад близок к основной схеме. Так, Synlestes имеет саблеобраз-
ные первые створки, сидящие на небольших яйцекладных пластинках
восьмого сегмента (рис. 267 В, Valj). Третьи створки (Val3) широки, зани-
мают всю длину девятого сегмента, к которому принадлежат, и заходят
на десятый. Нижний край их слегка зазубрен, а на концах имеется по гри-
фельку (Sty). Между третьими створками спрятана пара вторых (Val2)f
которые похожи на первые, но отличаются от них присутствием зубцов.
Вторые и третьи створки сидят на небольших пластинках, соответствующих
вторым яйцекладным пластинкам прочих насекомых.
Исследования Махотина (1929) по развитию яйцеклада у личинки стрекоз полностью
подтверждает проведенную гомологизацию. Первые створки возникают в виде выростов
на восьмом сегменте, вторые и третьи на девятом (рис. 267 J—Р). Грифельки обособляются
на концах третьих створок (рис. 267 L, М, N, Sty). Весь процесс близко сходен с тем, что-
наблюдается и в других отрядах насекомых.
Мышцы, находящиеся внутри яйцекладкых пластинок, сгибают створки;
в покое последние приближены к брюшку. В разных группах стрекоз сте-
пень развития яйцеклада различна. У Aeschna. (рис. 267 А) и близких форм
все его компоненты представлены полностью, но створки узки, у
Cordulegaster (рис. 267 С) третьи створки рудиментарны, но первые
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Рис. 267. Яйцеклады стрекоз. A — Aeschna grandis; В — Synlestes; С — Cordulegaster;
D — Oomphinae; E — Libellulinae. Откладка яиц стрекозами: F — CordulegasterB момент
откладки; в — кладки Synlestes в стебле водного растения; Н — кладка Tetragoneuria
cynosura в слизистых шнурах. В, С, D, Е, G, Н — по Тиллиарду
J, P—развитие яйцеклада у личинки Aeschna grandis, по Махотину. Вид снизу.
J — второй возраст после закладки, К — тоже, третий, L — то же, пятый, первые-
створки отогнуты назад, М — то же, шестой, N — вторые и третьи створки личинки
седьмого возраста, Р — то же, первые.
Обозначения см. рис. 219, стр. 276.
велики и торчат за конец брюшка, а вторые лишены зубцов. Наконец, край-
няя редукция яйцеклада наблюдается у Gomphinae и Libelltilinae, у кото-
рых вторые и третьи створки рудиментарны (рис. 267 D, Е) или отсутству-
ют; первые тоже уменьшены или превращены в двураздельную пластинку.
Модификации яйцеклада стрекоз связаны с различиями в форме яиц и в спо-
собах их откладки. Так, стрекозы с зазубренными яйцекладами, вроде Synlestes,
откладывают свои продолговатые яйца в стебли водных растений. Насекомое прока-
лывает поверхность стебля первыми створками, расширяет получившуюся полость
зубцами вторых и откладывает туда три-четыре, а некоторые виды всего одно яйцо
{рис. 267 G). Затем яйцеклад вытаскивается, и работа повторяется еще несколько раз
вблизи от первого места откладки. Некоторые виды откладывают яйца в подводные
части растений, причем самка может опускаться по стеблю под воду иногда даже в со-
провождении самца. Тело ее при этом не смачивается и окружается сплошной воздушной
пленкой. Стрекозы, лишенные пилящих приспособлений в яйцекладе, откладывают свои
округлые яйца различными способами, но только не внутрь растений. В большинстве
случаев такая стрекоза откладывает яйца на лету, лишь прикасаясь концом брюшка к вод-
«ой поверхности. Cordulephya проделывает при этом необычайные воздушные эволюции,
причем некоторые движения настолько быстры, что насекомое становится почти неви-
димым. БыТь может, еще более замечателен Cordulegaster, который откладывает яйца
в мелководные ручьи. Насекомое опускает на лету брюшко в воду, поддерживаясь в воз-
духе в вертикальном положении на стоячем полете (стр. 249). Крепкие первые створки
проникают в каменистое дно ручья (рис. 267 F). Наконец, ряд стрекоз откладывает яйца
на подводные ветки и на растения, склеивая их слизистым выделением в виде комков
или шнуров (рис. 267 Н).
Г л а в а X X I I I
МУЖСКИЕ ПОЛОВЫЕ ПРИДАТКИ
Мужские половые копулятивные придатки имеют очень большое зна-
чение в систематике насекомых, так как во многих случаях они позволяют
проводить ясные границы между очень близкими систематическими кате-
гориями.
Они обнаруживают громаднейшее разнообразие. Морфологические обоб-
щения здесь лишь начинают намечаться. Обзор литературы вопроса дал
Махотин (1934).
§ 1. АБЕРРАНТНЫЕ ГРУППЫ
Большинство насекомых имеет один мужской половой проток. Он откры-
вается наружу через мужской копулятивный орган, находящийся позади
.. ' девятого стернита брюшка. Однако в трех
-.... группах насекомых мы встречаем пару
мужских половых отверстий, что, конечно,
•Сет
Рис. 268. Мужские копулятивные
органы. А — Eosentomon germani-
cum; В — поденки Hexagenia (вид
конца брюшка снизу).
а, Ь — части пениса, Саий — каудальный
филамент, Сор,, Сор2—части копулятив-
ного Органа, Param — парамера, Реп— пе-
нис, P. gen — половое отверстие. Прочие
обозначения см. рис. 219, стр. 276.
Рис. 269. Мужские копулятивные органы
уховерток. А — Anisolabis; В — Hemi-
merus talpoides, С —Forficula.
D. ej — семеизвергательный канал, Param —
парамера, Pen — пенис. По Снодграссу.
является примитивным состоянием. Так, Protura имеют два втяжных ко-
пулятивных органа с субтерминальным- отверстием на каждом из них
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(рис. 268 А, Р. gen.). Замечательно также, что эти органы находятся у
Protura между одиннадцатым и двенадцатым сегментами брюшка, поэтому
гомо логизировать их с копулятивными органами других насекомых не
приходится.
П о д е н к и имеют два мужских копулятивных органа, или пениса
(рис. 268 В, Реп), между девятым и десятым стернитами. Они невелики,
сплюснутой конической формы. В соответствии с этим самки имеют два по-
ловых отверстия. Кроме того, на девятом сегменте находится пара подвиж-
ных хватательных придатков, состоящих каждый из основной пластинки
и удлиненного изогнутого грифелька (Sty). Сегментарная принадлежность
пенисов поденок не вполне ясна, так как не установлено, принадлежит ли
мембрана, от которой они отходят, к девятому или к десятому стерниту.
Наконец, сходное состояние встречается у у х о в е р т о к , но в ином
виде. Так, у Anisolabis два пениса (рис. 269 А, Реп) отходят от непарного
общего основания, причем каждый имеет свой выносящий проток и снабжен
сбоку пластинкой — п а р а м е р о й (Paratn). У личинок Aniso iabis непар-
ная часть аппарата преобладает гораздо сильнее, чем у взрослого насеко-
мого. В то же время, например, у Forficula имеется только один пенис, но
с двумя боковыми лопастями; проток тоже один, но имеется рудимент вто-
рого (рис. 269 C).Hemimerus имеет один непарный пенис, но с двумя про-
токами и с двумя отверстиями (рис. 269 В). Следовательно, у Dermaptera
происходит слияние правого и левого органов в один непарный. Снодграсс
считает это указанием на путь возникновения непарных половых органов
высших насекомых. Несомненно, что наличие двух пенисов само по себе
является примитивным состоянием. Но сказанное об их строении и разви-
тии у Anisolabis говорит скорее в пользу разделения непарного органа,
нежели в пользу слияния правого и левого придатков. Асимметрия их у
Forficula и сегментарная принадлежность их у Protura и Ephemeroptera
также не отвечают предполагаемому ходу эволюции половых придатков
высших насекомых. Гораздо более ясный материал для этого вопроса дают
Thysanura.
§2. THYSANURA
Мужские половые., придатки Thysanura дают ключ к пониманию этих
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Рис. 270. Мужские копулятивные придатки Thysanura.
А — первые гонапофизы Machilis variabilis, вид со спин-
ной стороны; В—тоже, вторые гонапофизы и фаллус;
С — концевые сегменты брюшка Nesomachilis maoricus, вид
с брюшной стороны.
Аей — эдеагус, m^ — мышца, m. Sty—отводящая мышца грифилька,
Par — парамера, РЫЬ — фаллобаза; Прочие обозначения qur. рис. 219,
стр. 276.
роче вторых. Грифельки приводятся в движение
структура близко напоминает таковую женских
(рис.
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245), Гонапофизы, однако, встречаются не у всех Thysanttra,
Например, у Nesomachilis maoricus они отсутствуют. От сочленовной мем-?
браны между восьмым и девятым сегментами отходит непарное удлиненное
трубковидное образование—пенис, или фаллус (phallus), который подраз-
деляется на две части—основную, или ф а л л о б а з у (phallobasis—Phlb)
и концевую, или э д е а г у с (aedeagus — Aed). Фаллус не является произ-
водным брюшных конечностей и представляет собою новообразование, воз-
никшее разрастанием стенки тела вокруг полового отверстия. Вторые гонапо-
физы Thysanura называют парамерами. Однако они не гомологичны пара-
D
Рис. 270. D, Е, F — гонапофизы Thysanura, по Беккеру. D — первый гонапофиз
(левый) самки Praemachiloides, вид снаружи; Е — вторые гонапофизы самца Lepi-
dospora, вид 'Снаружи, F — вторые гонапофизы самца Lepisma, вид снаружи.
мерам высших насекомых, так
всегда новообразованиями.
как эти последние являются, невидимому,
Беккер (1925) дает несколько иную трактовку вышеприведенных соотношений
« выдвигает следующие гомологизации. Как мы уже видели, согласно взглядам, назван-
ного московского автора, телоподит брюшной конечности Thysanura превращается
у них в медиальный втяжной пузырек. Этот последний на половом сегменте самки пре-.
«вращается в гонапофиз, т. е. в створку яйцеклада (рис. 270 D, Gon VIII), тогда как
на девятом сегменте самца он дает начало парамере. В пользу этого, помимо положе-
ния и сходства в мускулатуре, говорит следующее. Во-первых, у Lepidospora удли-
ненные парамеры сохраняют на своих концах втяжные мешочки, сходные со втяж-
ной частью обычных пузырьков (рис. 270 Е, Рагапг). Во-вторых, довольно короткие
парамеры Lepisma обнаруживают расчленение (риС; 270 F, Рагат), весьма сходное
с расчленением, правда, гораздо более развитым, женского гонапофиза, например
Praemachiloides (рис. 270, D, Gon VIII).
Что касается до эдеагуса (пениса), то он раздвоен на конце, как у Lepidospora, так
и у L?pisma (рис. 270 Е, F), и Беккер гомологизирует его сросшимся латеральным втяж*-
иым пузырькам (см. стр. 286).
§ 3 . PTERYGOTA
А. Общее строение придатков
Половым сегментом самда является девятый (рис. 271 А). Он
состоит-из стернита, и тергит,а; иногда есть и плейральные пластинки. Од-
нако нередко его компоненты сливаются в сплошное кольцо. По боль-
шей части девятый сегмент в той или иной мере модифицирован. Изме-
няется его форма, появляется асимметрия; наиболее замечательно его цо-
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ворачивание вокруг продольной оси у двукрылых (стр. 278-). Стерннт его
(Strn 7-Х/вместе с коксоподитами образует генитальную пластинку, ко-
торая прикрывает снизу половую камеру (Cam). Последняя широко от-
крыта назад, и ее верхняя стенка образована десятым стернитом. По-
ловые придатки состоят из двух групп компонентов—фаллической и
перифаллической.
Ф а л л и ч е с к а я г р у п п а расположена медиально. Ее компо-
ненты представляют собою- новообразования и не происходят от брюш-
ных конечностей. Главным ее органом является ф а л л у с. Это труб-
ковидное разращение стенки тела вокруг
полового отверстия, подразделенное на
концевой э д е а г у с (рис. 271 A, Aed}
и основание — фа л л об а з у (Phlb).
Сходство и гомология этого образования с
тем, что мы видели у Thysanura, очевидны.
Эдеагус, обычно удлиненный, склеротизи-
рованный, снабженный собственной му-
скулатурой орган, несет половое отвер-
стие. Оно, однако, находится не на конце
эдеагуса, а на. дне впячения, которое
образовалось на этом конце и обозначается
как э н д о ф а л л у с (рис. 271 В, Enphl).
Последний иногда способен выворачивать-
ся, и в этих случаях его длина в выверну-
том виде соответствует длине половых пу-
тей самки, в которые он вводится при ко-
пуляции. Иногда, однако, эндофаллус яв-
ляется чисто внутренним образованием и
к выворачиванию не способен. На его стен-
ках может находиться хитиновое воору-
жение в виде шипов, хлыста (Virga —
рис. 271 А) и т. п., которое выдвигается на-
ружу при выворачивании. На конце эдеа-
гуса также бывает вооружение в виде т и-
т и л л а т о р о в (Tit), иглы, пластин-
ки и т. п. Фаллобаза короче и шире
эдеагуса; на ней часто сидят две латераль-
ные лопасти — п а р а м е р ы (рис. 271
A, Par). Эти последние, как указывают
Беккер, Махотин и другие исследователи,
являются гомологами третьих створок яйце-
клада, т. е. дорсальных гонапофизов IX
сегмента женского брюшка.
П е р и ф а л л и ч е с к а я г р у п п а происходит из конечностей
девятого сегмента. Ее главным компонентом являются в а л ь в ы (val-
vae, harpagones — рис. 271 A, Harp) — два створкообразных придатка,
подвижно сочлененных с латеральными или вентральными краями
девятого сегмента. Они соответствуют грифелькам.' Кроме них в пе-
рифаллическую группу могут входить еще разнообразные придатки,
которые мы рассмотрим при обзоре отдельных отрядов. Таким обра-
зом, между основными органами мужского копулятивного аппарата
Pterygota и таковыми Thysanura мы можем провести гомологию. На-
помним здесь взгляд Беккера (1925), согласно которому пенис Thy-
sanura происходит из латеральной пары абдоминальных втяжных пу-
зырьков Apterygota.
Остановимся теперь на характерных чертах мужского копулятивного




Pterygota; В — схема строения
фаллуса.
Римские цифры обозначают номера абдо-
минальных сегментов. Anus — анальное
отверстие,Aed—эдеагус, Сащ.— половая
камера, Cere — церкус, D. ej — семе-
извергательный канал, Enphl — эндо-
фаллус, Epi — эпипрокт, Harp — гар-
пагон, или вальва, Par — парапрокт,
Рагат — парамера, P. gen — половое
отверстие, Phlb — фаллобаза, Prod —
проктигер, Strn — стернит, Subgen —
субгенитальная плпетинка. Tit— титил-
латор, Trg— тергит, Virga — хлыст.
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Б. Прямокрылые и родственные группы
Типы мужских копулятивных аппаратов у прямокрылых и у родствен-
ных отрядов обнаруживают большое разнообразие и своеобразие.
а. Б о г о м о л ы
У богомолов (рис. 272 А) половая камера широко открыта сверху бла-
годаря тому, что девятый стернит, образующий ее вогнутое дно, удлинен.
Рис. 272. Мужские копулятивные придатки богомолов и тараканов. По Снод-
грассу. А — конец брюшка самца богомола сверху; В — конец брюшка
Periplaneta orientalis снизу; С — спинная поверхность его же левого фал-
ломера; D — то же, правого; £ — то же, Вентрального; F — конец брюшка
Blattella germanica снизу.
Phlmlt Phlm2 Phlm3 — первый, второй и третий фалломеры. Прочие обозначения см.
рис. 219, стр. 276.
тогда как последние тергиты укорочены. Не только девятый, но даже и де-
сятый тергиты далеко не доходят до уровня конца девятого стернита. В
камере находится фаллуС, который почти весь виден снаружи и отличается
совершенно необычайным строением. Он разделен на три отдельные и не
симметричные ф а л л о м е р ы , правый (Phlml), левый (Phlm2) и вент-
ральный (Phlmz), которые окружают половое отверстие. Каждый .из них
представляет собою мясистую лопасть со сложной мускулатурой внутри и
снабжен крючьями и гребнями снаружи. Спаривание богомолов нередко
сопровождается поеданием самца самкой, но может закончиться, несмотря
на начало поедания. Этот парадоксальный результат объясняется тем, что
центр копулятивных движений находится в последнем ганглии брюшной-
нервной цепочки, и мужской копулятивный аппарат продолжает работать
пока цел его ганглий (Редер, 1935). У богомолов сперма переносится
в тело самки через посредство с п е р м а т о ф о р а — колбовидной кап-
сулы, наполненной спермой. Она образуется за счет выделения придаточ-
ных половых желез, причем местом образования, повидимому, служит
впадина брюшного фалломера. Сперматофор вводится в половую камеру
еамки, и сперма из него перетекает в ее половые пути.
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'б. Т а р а к а н ы
Тараканы в своем копулятивном; аппарате обнаруживают болвдое. сход-
ство с богомолами. Правда, половая камера у них не открыта сверху. Де-
вятый стернит Periplaneta orientalis не так сильно увеличен, как у богомо-
лов, и прикрыт сверху десятым (рис. 272 B,F). Фаллус имеет трехраздель-
ное строение, но составляющие его фалломеры неодинаковы: правый
имеет три отростка (рис. 272 D) ( > левый состоит из пучка лопастей частью
с крючьями (рис. 272 С), брюшной представляет собой широкую лопасть
<рис. 272 Е).
Функции всех этих органов недостаточно выяснены. Известно однако,
что если у самца Periplaneta orientalis ампутировать крючья левого фалло-
мера или же удалить у самки первые створки яйцеклада, то копуляция
невозможна (Забинский, 1933). Богомолы и тараканы систематически близ-
ки друг к другу. Их мужские копулятивные придатки построены по одному
и тому же типу, который нигде более не встречается. Лишь палочники
обнаруживают некоторое к ним приближение.
в. С а р а н ч е в ы е
Совершенно иначе устроены копулятивные органы прыгающих прямо-
крылых.
Для самцов с а р а н ч е в ы х характерно смещение отверстия поло-
вой камеры на спинную сторону. Оно вызывается укорочением девятого и
десятого тергита, с одной стороны, и разрастанием девятого стернита, с
другой. Этот последний, например у Dissosteira (рис. 273 Л) и в еще более
сильной степени у Melanoplus (рис. 273 С), идет назад, загибается вверх,
выходит на спину и оттесняет эпипрокт и парапрокты вперед. Девятый
•стернит подразделен поперек на две части, из которых задняя (Strn /XJ
выходит концом на спинную сторону. Там она продолжается вверх и
вперед в мягкую складку — п а л л и у м . Край паллиума заворачивается
вниз и свисает в половую камеру, закрывая вход в нее'(рис. 273 D, Pal.)
Ф а л л у с имеет у саранчевых особое и весьма сложное строение (рис. 273
В, D). Эдеагус разделен на вентральную (v) и дорсальную лопасти. Дорсаль-.
ная, в свою очередь, состоит из проксимальной (т) и дистальной (г) ча-
стей. Проксимальная склеротизирована по бокам, и от нее идут вперед две
длинных аподемы (рис. 273 D, Apd) для прикрепления мышц. Цилиндри-
ческая дистальная часть несет на конце две пары отростков (р, п). Наруж-
нсе отверстие эдеагуса ведет в обширную полость эндофаллуса (рис. 273
D, ЕпрМ). Последний имеет сильные мышцы, прикрепленные к склеритам
(и, w, у), его полость служит для формирования сперматофора; спереди
и снизу в него впадает семявыносящий проток (D. ej), расширяющийся
здесь в виде мешка (S. ej).
Возвращаясь к половой камере, надо указать еще на два образования.
Б а з а л ь н а я с к л а д к а (P. b) стенки камеры прикрывает основа-
ние эдеагуса спереди и несет на себе в высшей степени характерный для
•саранчевых э п и ф а л л у с (Epphl). Это довольно сложной формы скле-
рит с двумя крючьями на переднем крае. При эрекции фаллуса гениталь-
ная пластинка, т. е. задняя половина девятого стернита, отгибается вниз
(рис. 273 В, Strn /Xi), паллиум вывертывается наизнанку и собирается в
складки (Pal) на задней стороне эдеагуса, весь орган выдвигается из поло-
вой камеры вместе с эпифаллусом. Эрекция, очевидно, обусловлена нагне-
танием крови из прегенитальных сегментов, так как специальных для нее
мышц нет и лишь некоторые мышцы эпифаллуса имеют вспомогательное
значение.
Мужские придатки других саранчевых построены по тому же плану,
но обнаруживают различные отклонения от него. Так, у перелетной саран-









Dig Strn S.ej Enphl
Рис. 273. Мужские копулятивные придатки саранчевых^ А—конец брюшка Dissosteim
Carolina; В — то же, с выдвинутыми фаллическими органами; С — конец брюшка Mela-
noplus femur-rubrum; D — схема копулятивных придатков саранчевых; Е — фалли-
ческие органы на дне половой камеры Locusta migratoria; F — то же, дно половой камеры
и вентральная лопасть эдеагуса удалены; G — то же, выдвинутый эдеагус со сперма-
тофором; Н — сперматофор Locusta migratoria; I — сперматофор Calliptamus ifalicus;
J — спаривание Schistocerca. A — D — по Снодграссу; Е, F G, Н, I — по Болдыреву.
Apd — аподема, Epphl — эпифаллус, Pal — паллиум, Р. Ь — базальная складка половой камеры,
S. ej — мешковидное расширение семеизвергательного, канала (saccus ducti ejaculatorii), Spph—.cnep^
матофор, малые буквы см. текст. Стрелки показывают путь прохождения спермотофора. Прочие
обозначения см. рис. 219, стр. 276 и текст.
но в несколько ином виде. Вентральная лопасть эдеагуса (v) велика и
прикрывает дорсальную (d), которая имеет форму загнутой вверх трубки
с четырьмя длинными отростками на конце (п, р). Однако это не полная
трубка, так как ее задняя поверхность несет щелевидное отверстие. При
копуляции самец подгибает конец своего брюшка под брюшко самки, что
соответствует дорсальному положению его половых придатков (рис. 278 J).
Передние крючки эпифаллуса, по Болдыреву (1929), отгибают генитальную
пластинку самки, тогда как церки охватывают основание этой пластинки.
Затем дорсальная лопасть эдеагуса проходит между первыми створками,
яйцеклада и вводится в канал семеприемника. Сперматофор перелетной
саранчи состоит из двух камер и длинного горлышка (рис. 273 Я). Первая
камера во время копуляции находится в расширении семеизверга-
тельного протока (S. ej), вторая в эндофаллусе (ЕпрШ), горлышко вхо-
дит глубоко в канал семеприемника самки. Вытекание спермы из сперма-
тофора обусловлено сокращением мышц эндофаллуса и продолжается до
18 часов (Болдырев). У египетской саранчи при копуляции образуется от
6 до 30 маленьких сперматофоров (Федоров, 1927).
г. К у з н е ч и к и
У кузнечиков и сверчков в связи с сильным развитием сперматофоров
мужские половые придатки построены иначе, чем у описанных выше групп
прямокрылых. В противоположность саранчевым, половые сегменты не
обнаруживают особенно сильных смещений, хотя девятый стернит, служа-
щий генитальной пластинкой, несколько вытянут. Копулятивный аппарат
сохраняет концевое положение. Фаллус кузнечика представляет собою как
бы воротничок вокруг полового отверстия, разделенный на несколько лопа-
стей.
У личинки Cyphoderris monstrosa (рис. 274 А, В, С) зачаток фаллуса раз-
делен на дорсальную (L. do), вентральную (L. ve) и две латеральных (L.
lat). лопасти. У взрослого насекомого происходит дальнейшее подраз-
деление лопастей на доли (рис. 274 D). Они способны раздуваться при
нагнетании крови. Для Tettigoniidae характерно, что ровная у личинки
поверхность спинной лопасти вдавливается, а во вдавлении возникают
два валика, которые у Microcentrum складчаты (рис. 274 F, G, Cr. do).
Подобно предыдущим группам у кузнечиков при спаривании образуются
сперматофоры. Болдырев (1915) изучил последние, а также й поведение при
спаривании у ряда видов. Сперматофор кузнечиков имеет довольно сложное
строение. Его основной частью является главный резервуар или, по термино-
логии Болдырева, «флакон» (рис. 274 Н, J, L, М, N, Res). Он подразделен
на правую и левую половины, а его стенки толсты, тверды и бесструктурны,
в некоторых случаях он состоит из двух слоев (рис. 274 L, Res, Rest).
От резервуара отходит шейка (рис. 274 L, M,Col), а при ее основании нахо-
дятся прикрепительные лопасти (/). Снизу и с боков к резервуару прикре-
плен с п е р м а т о ф и л а к с (Spphy), который представляет собою объе-
мистую, липкую массу, иногда соединенную с резервуаром посредством
тонкой ножки (рис. 274 Н, Spphyl). Наконец, сзади к резервуару бывает
прикреплен полый дополнительный резервуар, имеющий также парное
строение (рис. 274 Н, J, Suppl). Главный резервуар имеет внутри две по-
лости (Sp), в которых заключена сперма. От них отходят два тонких потока
(Duct), которые пронизывают шейку и, соединившись в один, открываются
наружу на ее конце. Полость главного резервуара не сообщается с полостью
дополнительного, но Болдырев считает, что во время формирования спер-
матофора, сперма сначала поступает в дополнительный резервуар, а оттуда
в главный, но позже полости того и другого изолируются. Из помещенного
в. воду сперматофора сперма вытекает. То же происходит в половых путях








































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































заключающим в себе всю сперму. Давление его сократимых стенок выдавли-
вает ее наружу. .При спаривании самец захватывает конец брюшка самки
Своими церками, фаллус вводится в половую камеру, затем туда входит
сперматофор, а фаллус вытаскивается обратно. Сперматофор, однако,
вводится не весь, резервуар и сперматофилакс остаются снаружи (рис. 274
К, N). Как только самец оставляет самку, она тотчас начинает поедать
сперматофилакс (рис. 274 Р), что занимает иногда несколько часов, так
как консистенция сперматофилакса вязкая и довольно плотная, а объем
его большой. Во время поедания сперма перетекает в семеприемник. Когда
сперматофилакс уничтожен, самка вытаскивает и выбрасывает остальные
части сперматофора. Если же сперматофилакс случайно оторван или удален
экспериментатором, то самка поедает весь сперматофор, хотя он был полон
спермы. Таким образом сперматофилакс защищает сперму от уничтожения
ее самкой. '
д. С в е р ч к и
Копулятивный аппарат сверчков генетически связан с таковым кузне-
чиков, но обладает рядом черт добавочной специализации, связанных со
строением'сперматофора.
Как было указано (стр. 277), для
сверчков характерно слияние десятого
тергита с эпипроктом. Генитальная пла-
стинка, т. е. девятый стернит, хорошо
развита (рис. 275 А). Фаллус Gryllus
assimilis состоит из дорсальной и вен-
тральной частей, тогда как боковые отсут-
ствуют—состояние, которое встречается
также у кузнечика Ceutophilus. Брюшная
лопасть ('рис. 275 Л, L. ve) мягка и под-
р я д - разделена на две створкообразных поло-
вины, которые окружают вход в эндо-
фаллус (Enphl). Ниже находится доба-
вочный небольшой карман (z). В спин"-
ной области развилось эпифаллическое
вооружение, которое. состоит из двух
боковых лопастей (г) и средней, загну-
той вперед (q). Последняя служит для
фиксации в полевых путях самки. Дор-
сальная полость (d) сильно развита. По
ее. средней линии идет валик (w). Он
начинается на нижнем краю дорсальной
полости (g), идет вперед, заворачивается
по передней стенке назад и заканчи-
вается свободным заостренным стержнем
(v), направленным назад.
Сперматофор сверчков в отличие от тако-
вого кузнечиков не имеет сперматсфилакса,
но в сбщем устроен по тому же типу и (рис. 275
С, Spph) состоит из яйцевидного резервуара
(Res), шейки (у) и горлышка (del). Стенки
резервуара состоят из трех слоев: тонкого
наружного, толстого среднего и тонкого вну-
треннего. Шейка снабжена несколькими отро-
стками, горлышко тонко и жгутовидно. Спер-
матофор является продуктом придаточных
половых желез, но его формирование происхо-
дит в половой камере и в дорсальной поло-
сти. Резервуар сформированного сперматофора
лежит между вентральными лопастями
(рис. 275 В) и поддерживается снизу гени-
6
Рис. 275. Мужские копулятивные
органы сверчка Gryllus assimilis.
А — продольный разрез через конец
брюшка; В — положение спермато-
фора в половом аппарате самца;
С -- сперматофор. По Снодграссу.
Обозначения см. рис. 219, стр. 276 и 277,
малые буквы см. текст.
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тальной пластинкой (Strn IX). Его шейка идет вдоль вышеописанного валика (w),.
причем неровности последнего являются как бы отпечатками отростков шейки, и,
наконец, горлышко лежит вдоль стержня (v).
Если у кузнечиков сперматофор длительно задерживается в женских половых путях.
благодаря поеданию самкой сперматофилакса,то, как показал Болдырев (1915), у сверч-
ков этот акт заменен другими приспособлениями. Так например, у Oecanthus pellucens
на' метанотуме самца находится так называемая ганкоковская железа. Самка вылизы-
вает эту железу по окончании спаривания в продолжении приблизительно получаса, после
чего вытаскивает и изжевывает сперматофору. Этого времени, однако, достаточно для
перетекания спермы в семеприемник. Если самка прекращает вылизывание слишком рано
и уходит, то самец догоняет ее и принуждает вылизывать снова. Если же удалить самца,
то самка уничтожает сперматофор, хотя бы он был полон спермы. У Arachnocephalus
сперматофор целиком вводится в половые пути самки и через несколько секунд она извле-
кает и изжевывает его, причем истребляется значительное количество спермы. Однако
эта потеря компенсируется повторными спариваниями, которые следуют одно за другим,
через несколько минут. Болдырев считает состояние Arachnocephalus весьма примитивным.
Микрохимические реакции различных отделов придаточных желез соответствуют
реакциям трех упомянутых частей сперматофора (Шпанн, 1934). При спаривании эпи-
фаллическая арматура вводится в половую камеру самки, средний отросток (q) зацеп-
ляется за нижнюю стенку камеры, отростки шейки фиксируются в половых путях»
а конец горлышка вводится в отверстие семеприемника. Резервуар остается снаружи.
Сперма вытекает из сперматофора вследствие того, что воздух диффундирует сквозь,
первые два слоя сперматофора, сжимает тонкий внутренний слой и, таким образом,
выдавливает сперму. Горлышко на конце закрыто и сперма вытекает лишь при обламы-
вании его горлышка. Возможно, что последнее растворяется в семеприемнике.
В. Жука
Мужской копулятивный аппарат жуков построен по общему для Ptery-
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276 А). Он развит
умеренно и ведет в
генитоанальную полость (рис. 276 В, Clo), в которой находятся впя-
ченные девятый и десятый сегменты. Десятый сегмент в виде сосочка
(Abd X), несущего анальное отверстие, находится в верхней части полости.
Мембрана, соответствующая девятому сегменту, занимает большую часть
полости. В некоторых случаях она еще сохраняет полное склеротизирован-
ное кольцо, например у жужелиц. У Phyllophaga сохраняется стернит в виде
узкого незамкнутого кольца (Strn IX) с аподемой (Apd), окружающей
большое отверстие генитальной камеры (Саш). Последняя обширна и тя-
нется довольно далеко вперед. Фаллус разделен достаточно ясно на фаллобазу
(Phlb) иэдеагус (Aed). От фаллобазы отходит вперед большая аподема ( A d >
Рис. 276. Брюшко и мужские копулятивные придатки жука
Phyllophaga chiriquiana. A — брюшко; В — половая камера^
и фаллус; С — фаллус и парамера; D — эдеагус.
Abd X — десятый абдоминальный сегмент, Apd — аподема, Clo —
генитоанальное впячение VIII сегмента (cloaca), Ves. a — пузырь
(vesiculum) эдеагуса. Прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276.
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и назад две парамеры (Рагат). Эдеагус имеет вид широкой склеротизиро-






Рис. 277. Плавунец Dytiscus marginalis. A — копулятивные придатки самца;
В—продольный разрез через задние концы копулирующей пары. По Блунку.
Adh— клейкая оболочка сперматофора; Gt. асе — придаточная железа; Ovps — яйце-
клад; Phi. d, Phi. v — дорсальная и вентральная пластинки фаллуса; Res — резервуар
сперматофора, Vag — вагина (непарный яйцевод). Прочие обозначения — см. рис. 219,
стр. 276.
Плавунец (Dytiscus marginalis) интересен тем, что у него прослежены функции
•отдельных частей копулятивного аппарата при образовании сперматофора. Фаллус
плавунца состоит из раздвигающихся вентральной (рис. 277, Phi. v) и дорсальной
(Phi. d) пластинок, между которыми открывается семеизвергательный канал. Имеются
парамеры (Рагат), снабженные близ конца гребнем волосков. Сперматофор (рис. 277 В)
состоит из семенного резервуара (Res) и клейкой оболочки (Adh). Формирование его
заканчивается в половой камере самки, В процессе формирования, по всей вероятности,
принимает участие дорсальная пластинка фаллуса (Phi. d). Она раздувается вследствие
нагнетания в нее крови и, повидимому, может надавливать на сперматофор сзади.
Значительная часть клейкой оболочки сперматофора остается снаружи тела самки.
При помощи парамер самец приклеивает эту часть к брюшку самки снизу, где она
сохраняется довольно долго в виде белого «знака оплодотворения». Кроме того, пара-
меры служат для охватывания брюшка самки при копуляции.
Г. Полу жесткокрылые ,
Полужесткокрылые обнаруживают очень большое разнообразие в муж-
ском копулятивном аппарате. У одних форм мы встречаем полный его со-
став. Так например, у Idiocerus (Cicadellidae) имеется нормально развитой
эдеагус (рис. 278 A, Aed) с длинной фаллобазой, разделенной поперек на две
Phlb,
Рис. 278. Мужские копулятивные органы Hemiptera, A — Idiocerus
atkinsoni (Cicadellidae) с вентральной стороны; В — то же, конце-
вые сегменты сбоку; С — Amblydisca gigas (Cicadellidae), фалло-
базы, эдеагус и парамеры.
Ь. асе—добавочные пластинки /X сегмента, nt i— мышца, Phlblt Phlb^ — первая
и вторая фаллобазы. Прочие обозначения см. рис. 271, стр. 328.
части (Phlb
u
 Phlb^), на девятом сегменте имеются хорошо выраженные валь-
вы (Harp) и длинные добавочные лопасти (рис. 278 В, L. асе). У принадле-





При копуляции важное значение имеет чисто физический момент взаим-
ной фиксации мужского*и женского половых аппаратов. Остановимся на
немногих примерах. У Trialeurodes
{Aleurodidae, Homoptera) механизм до-
,'вольно прост*. Самец захватывает параме-
рами конец брюшка самки и вводит в ее
половые пути фаллус, не отличающийся
особой сложностью строения (рис. 279,
Реп). Фаллус Triecphora (Cercopidae) со-
стоит из двух коленообразно сложенных
частей и вложен в желоб (рис. 280 А),
«бразованный парамерами и сегментами
брюшка. При их раздвигании фаллус
освобождается и отгибается (рис. 280 В).
Концевая часть его состоит из четырех
саблевидных придатков, концы которых
обращены к основанию органа и могут
лишь слегка отодвигаться от первого
членика. При введении фаллуса в поло-
вые пути самки (рис. 280 С) они функ-
ционируют наподобие якоря, закрепляю-
щего данное положение органа. Корре-
лятивно это связано с формой парамер,
которые здесь плоски и лишь прикла-
дываются к брюшку самки, не входя в
его углубления.
' Но, быть может, наиболее необычайный механизм описан у клопа
Lygaeus equestris, у которого парамеры отсутствуют, и функция фикса-
ции половых аппаратов ложится исключительно на фаллус. Послед-
ний подразделяется на три отдела: основной чашевидный, толстый проме-
жуточный и тонкий концевой. Промежуточный и начало концевого за-
йе,
Рис. 279. Копуляция Trialeurodes
(Hemiptera, Aleurodidae), по Веберу.
Gl. асе — придаточная железа, 01. adh —
клейкая железа, tn^. — мышца пениса, m 3—
мышца парамеры, Ovps — яйцеклад, Реп —
фаллус, R. s — семеприемник, D ej — се-
менной насос, Т — семенник. Прочие обо-
значения см. рис. 271.
В
Рис. 280. Копуляция Triecphora vulnerata (Hemiptera,
Cercopidae). По Веберу. А — конец брюшка самца; В —
то же, с разогнутым фаллусом; С — задние концы брюшка
копулирующей пары, вид снизу, фаллус врисован, вверху
он же отдельно. !;
кручены винтообразно влево, а вся остальная часть вправо (рис. 281 А).
В начале копуляции самец помещается на спине у самки, будучи обращен
головой к ее голове (рис. 281 А). Действие копулятивных органов на-
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чинается с того, что самец нагнетает кровь в задний конец брюшка. Зад-
ние сегменты брюшка раздвигаются, а промежуточный отдел фаллуса выдви-
гается из чашевидного, так что внутренние стенки последнего выво-
рачиваются. Оба винтообразные отдела при этом выпячиваются наружу
через отверстие половой камеры (В). Затем конец брюшка поворачи-
Рис. 281. Копуляция клопа Lygaeus equestris. A — D — схема четырех последовательных
. положений концов тела копулирующей пары, подробнее см. текст. Е — копулирую-
щая пара. Из Вебера.
вается вниз приблизительно на 180° и винтообразные отделы фаллуса
вводятся в половые органы самки (С). После этого наступает наиболее
характерный процесс. Самец слезает с самки и поворачивается головой в
противоположную сторону (D). Вследствие этого, во-первых, обороты
промежуточного отдела фаллуса раскручиваются, во-вторых, обороты
концевого отдела входят, не раскручиваясь или почти не раскручиваясь,
в узкий, в ту же сторону закрученный канал семеприемника.
Д. Mecoptera и ручейники
Несмотря на то, что мужской копулятивный аппарат Mecoptera об-
наруживает своеобразную специализацию, он дает ключ к пониманию
аппаратов ручейников и бабочек. У самца панорпы конец брюшка
вздут (рис. 282 А), откуда и возникло название «скорпионовые мухи».
Вздутие происходит за счет девятого сегмента. Его тергит вытянут назад и по-
крывает постгенитальную часть брюшка. Присутствие коротких церков
указывает на наличие в ее составе десятого сегмента. От стернальной части
девятого сегмента отходят назад два своеобразных кривых отростка (а).
Наиболее интересны перифаллическке придатки девятого сегмента. Они
велики, и каждый из них состоит из большого выпуклого коксоподита
(Схр IX) и когтевидной вальвы (Valv). Коксоподит сочленен с девятым
сегментом. Вальва подвижно сочленена с коксоподитом и имеет приводя-
щие и стводящие мышцы, начинающиеся в коксоподите (т1, т2). Наконец,
скрытый между перифаллическими придатками (вальвами) эдеагус (Aed)
оканчивается двумя отростками (g). Имеются тонкие парамеры (Param),
которые сидят на U-образном стержне (U), залегающем в стенке половой
камеры. В общем копулятивные придатки панорпы, за исключением второ-
степенных признаков, весьма примитивны.
Р у ч е й н и к и (Trichoptera) весьма близки к Mecoptera по своему
половому аппарату. Важнейшим элементом сходства является перифал-
лический компонент. У Neuronia (рис. 282 D — F) он очень близко напо-
минает таковой панорпы и состоит из широкого коксоподита (Схр) икогтеоб-
разной вальвы (Valv). Тот и другая подвижны и имеют каждый свою
мускулатуру. Друг с другом, однако, коксоподиты соединены внизу мости-
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ком (Р. Сх). Девятый сегмент имеет форму кольца; стернит его заходит
далеко назад (рис. 282 D). Эдеагус нормального строения (рис. 282 G).
Постгенитальная часть состоит, повидимому, только из десятого сегмента.
Длинные тонкие отростки, отходящие от ее основания (рис. 282 D, Soc),
соответствуют так называемым socii чешуекрылых.
Strntt
Схр tab.
Рис. 282. Мужские копулятивные придатки панорпы и ручейников. А — конец брюшка
Рапогра consuetudinis; В — фаллус, вид со спинной стороны; С — мышцы вальвы
в ее коксоподите; D — конец брюшка ручейника Neuronia semifasciata; E — муску-
латура его же вальвы; F — его же копулятивные придатки, снизу; G — эдеагус сбоку.
а — отросток IX стернита, After — задний проход, g — отросток эдеагуса, т1, ms — приводящая
и отводящая мышцы вальвы, т 3 , т 4 , т 5 — мышцы коксоподита, т 0 — мышцы вальвы, Р. сх — ко-
ксальный мостик, Рг — его выступ, Soc — социус, U — U-образный стержень, поддерживающий пара-
меры, Valv— вальва. Малые буквы см. текст, прочие обозначения см. рис. 271, стр. 328.
Е. Бабочки
Бабочки обнаруживают в своем мужском половом аппарате несомненно
следы принадлежности к группе Mecoptera-Trichoptera, но в то же время
обладают рядом прогрессивных черт. Девятый сегмент, например у туто-
вого шелкопряда (рис. 283 А), не составляет более сплошного кольца, но
разделен на тергальную и коксо-стернальную части. Тергальная часть
(рис. 283 В, Trg IX), приняла форму выпуклого купола и носит название
т е г у м е н а (tegumen). Коксо-стернальная, или в и н к у л у м (vincu-
lum), несет длинные подвижные вальвы (Valv); область коксоподита в ней
выражена; два направленные назад отростка (а), повидимому, соответ-
ствуют, длинным отросткам панорпы (рис. 282 В, а). Стернальная часть обра-
зует по средней линии глубокое плоское впячение, направленное вперед и
носящее название с а к к у с a (saccus— Sacc). Его нижняя стенка пере-
пончатая, заворачиваясь, она переходит в стернальную поверхность. Верх-
няя склеротизирсвана и по существу служит аподемои для мышц. По бокам
от коксо-стернита девятого сегмента отходят подвижно сочлененные валь-
вы (Valv). Они причленены также и к нижним концам девятого тергитз.
Фаллус по- строению довольно сходен с таковыми ручейников. Он состоит
из теки (Th), эндотеки, способного выворачиваться эндофаллуса и длин-
ного твердого эдеагуса, который постепенно суживается к концу, но на
самом конце расширен и косо срезан. Десятый сегмент подвергается
существенным изменениям. Он несет анальное отверстие. Еготергит (TrgX)
образует парный загнутый вниз выступ и носит название у н к у с a (uncus —-
Unc). Стернит (Strn X) называется с к а ф и у м , или гнатос (scaphium,
gnathos—Sea). Он имеет в общем подковообразную форму; задний его
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край утолщен посредине, и это утолщение соответствует промежутку
между двумя кончиками ункуса. Ункус и скафиум образуют некоторое по-
добие щипцов и играют большую механическую роль при спаривании. Они
захватывают край генитальной пластинки самки (Lam. g), обусловливая,
таким образом, взаимную фиксацию мужского и женского аппаратов, в то
время как вальвы служат, повидимому, для осязания. По крайней мере
ампутация вальв у тутового шелкопряда не уничтожает его способности
к спариванию. Эдеагус вводится в отверстие канала бурсы, или сово-
купительной сумки (bursa copulatrix). Через проток эдеагуса в" бурсу




Рис. 283. Мужские копулятивные придатки чешуекрылых.
А — Bombyx mori, вид снизу; В — то же, сбоку; С — Сагро-
capsa pomonella, брюшко; D — тоже, концевые сегменты и
придатки; Е — то же, снизу; F,— сперматофор.
Abd —, брюшной сегмент, пг1—т6 — мышцы, Р. ос — коксальный
мостик, Sacc — саккус, Sea — скафиум, Th — тека, Unc— ункус.
Прочие обозначения см. рис. 271, стр. 328.
бурсы образует сперматофор. Все описанные органы приводятся в дви-
жение хорошо развитой мускулатурой. : . :
Копулятивные придатки Lepidoptera обнаруживают очень большое разнообразие
и широко используются в современной систематике отряда. Напр., вальвы плодожорки
широки и мало изогнуты (рис. 283 С — Е), сильно отличаясь от вальв Bombyx.
На вальвах нередко развиваются добавочные образования, от основания десятого сег-
мента часто отходят вытянутые socii. Они, повидимому, происходят из последней пары
брюшных ног гусеницы. Прогрессивные черты мужского копулятивного аппарата бабо-
чек в общем сводятся к появлению разного рода новообразований в девятом сегменте и
вовлечению в состав аппарата также постгенитального десятого сегмента.
По Гейспиц, у дубового шелкопряда Antheraea pernyi скафиум отсутствует и
функционально заменен склеротизированной частью ф у л ь т у р ы — кольцевой
складки вокруг эдеагуса (рис. 283 Q, Ful), которая вместе с ункусом (Unc) захва-
тывает генитальную пластинку самки (Lam. g). Восьмой тергит имеет форму капю-
шона (Trg VIII), тогда как вальва подразделена на верхнюю, снабженную длин-
ными щетинками, и нижнюю ветви (рис. 283 Н). От внутренней поверхности вальвы
отходит еще один отросток (Valv3). Он вместе с восьмым тергитом охватывает анальный
сосочек самки (Pap. an), что создает второй механизм сцепления копулирующих
особей. Самец Antheraea при копуляции нередко висит головой вниз, удерживаясь за








слева! самка справа, ки-
шечники и семеизверга-
тельный • Канал обреза-
ны, копулятивная сумка
вскрыта, вальва не пока-
зана. По Гейспиц.
Половая пластинка самки(Lorn, g) захвачена ункусом(Vnc) сверху и фультурой(Ful.) снизу; ункус наги-
бается вниз благодаря сокра-
щению мышцы m. fl, отходя-
,щей от внутреннего гребня
./Cri.tKh Анальный сосочек
•самки (Рар. ап) охватывается
.капюшоном VIII тергйта (Trg
У11Г*), на Ьнутренней поверх-1
 ноСгй" которого находятся не-
CKpJibko . пар андрокониаль-
ных (?) ямок (Andr); дви-
жение капюшона обусловлено
сокращением т. pro Trg V1II
-т. re. Trg у III, соединяющих
гребень Cri IX с передним
• краем VIII сегмента. Эдеагус
•(Aed) выдвигается благодаря
сокращению m. pro. coe-
. диняющего - гребень Cri IK
со слепым отростком (Саес)
эдеагуса. Втягивание эдеагу-
са вызывается сокращением
ретракторов т . re^ и т . ге2',






Рис. 283. H — схематический продольный разрез конца брюшка самца, видны вальвы и
андрокоииальные ямки, не изображенные на рис. О. По Гейспиц.
Aed—эдеагус, Andr—андрокониальные (?) ямки, Anus — заднепроходное отверстие, В. с — ко-
пулятивная сумка (bursa copulatrix), В, ct—ее придаток, Саес — слепой придаток эдеагуеа, CriIX — гребень в IX сегменте, d. В. с — проток копулятивной сумки, D. е] — семеизвергательный
канал (ductus ejaculatorius), Ful. — складка (fultura) вокруг эдеагуса, Gl. асе — придаточная железа,
О1. R. s ^— придаточная железа семепрнемника, Lam. g — генитальная пластинка, m.//.-^сгибатель
ункуеа, т. pro — протрактор эдеагуса, m. pro Trg VIII — протрактор VIII тергйта, т. nlt т. res —
ретракторы эдеагуса, т. re. Trg VIII — ретрактор VIII тергйта, Ovd. I — латеральный яйцевод,
OiAd. гп — то же, медиальный, Ovp — овипор (яйцекладное отверстие), Pap. an — анальный сосочек,
Red — ректум, /?. s — семеприемник, Sacc — саккус, Strn VI —IX — стерниты, Teg — тегумен,
TrgVl—VII1 — тергиты, Vnc — ункус, Vaft>j,
s
,8, — вальвы.
Следует указать, что у различных авторов терминология частей мужского поло-
вого аппарата чешуекрылых весьма неодинакова. Это связано с тем, что сама морфо-
логия этих крайне изменчивых и сложных образований еще ждет исследования.
Ж. Двукрылые
Двукрылые вместе с ручейниками и бабочками принадлежат к панор-
поидншу комплексу отрядов. Мужские половые придатки обнаруживают
у них крайнее разнообразие, которое приобретает особый характер бла-
годаря перестройке самих брюшных сегментов. Одной из специфических
тенденций эволюции брюшка двукрылых является усиление различий меж-
ду его сегментами. Шестой и седьмой брюшные сегменты имеют тенден-
цию к дегенерации, тогда как восьмой, девятый и десятый тесно объединя-
ются и прячутся внутрь пятого сегмента (рис. 284 С). Особенно замеча-
тельна инверсия гипопигия (стр. 278).
У таких форм, как типулиды, отношения, впрочем, довольно примитив-
ны (рис. 284 А). На девятом сегменте имеются хорошо выраженные коксо-
подиты (Схр), которые либо частично отделены от стернита, напоминая
этим Mecoptera и ручейников, либо слиты полностью со сплошным кольцом
девятого сегмента. На коксоподите сидит .вальва (Valv), которая, например
у Nephrotoma (рис. 284 В), разделена на ветви. Латеральная ветвь (d)
представляет соб^ю обычный удлиненный и изогнутый придаток, медиаль-
ная (е) коротка и имеет сложную, ветвистую форму. Мускулатура
вальвы (т
и
 т$) развита и обеспечивает ее приведение и отведение.
От стернита отходят назад две широких медиальных пластинки (а)
и две небольших сочлененных изогнутых лопасти (Ь), охватывающих эде-
агус. Последний довольно короток и суживается к концу. В общем копу-
лятивные придатки типулид довольно близки к панорпоидному типу.
У изученного Померанцевым (1932) кровососущего Calicoides инвер-
сия гипопигия ограничена сравнительно небольшим углом 45°—50°, так
что, как видно на копулирующем самце (рис. 284 Н), девятый тергит самца
приходится против латеральной области восьмого и предыдущих сегментов,
Вальвы Culicoides (рис. 284 G, Valv) несут на конце когтевидные придатки
(С1), которыми самец при копуляции захватывает брюшко самки.
Эдеагус (рис. 284 J, Aed) снабжен складчатой мембраной (Aed1) и пар-
ным рычагом (Aed%), к которому прикреплены опускающая (т. aed±) и
эрегирующая (m.aed2) мышцы. Кроме того, еще одна мощная хитиновая
структура связана с семеизвергательным каналом (D. ej). Она обозначается
как расширитель или дилататор (Dil), при спаривании она вводится в поло-
вые пути самки и приводится в движение довольно сложной мускулатурой,
состоящей из поднимателя (т. dil
x
), ретрактора (т. dihj, опускателя
(т. dil3) и протрактора (т. dil,t). Наконец, Померанцев обнаружил у Culi-
coides образование сперматофор, что было, повидимому, первым случаем
для двукрылых. Сперматофора (рис. 284 К) имеет сплюснутую овальную
форму с отверстием на переднем конце и с выступом на заднем. Отверстие
служит для выхода живчиков, придаток образуется вследствие «обжима-
ния» сперматофзры мускулистыми стенками семеизвергательного канала.
Стенки сперматофоры состоят из стеклообразного вещества, а внутри, после
опорожнения, она заключает пенистую массу и съежившийся кожистый
мешск (Sac).
У мухи Pollenia rudis мы встречаем одну из крайних степеней спе-
циализации половых сегментов мужского брюшка. Снаружи в брюшке видно
лишь пять члеников, но из них первый крайне редуцирован и частью
слит со вторым (рис. 284 С). Таким образом, прегенитальная часть состоит,
главным образом, из четырех члеников, включая пятый, при этом они
отличаются преобладающим развитием тергитов в ущерб стернитам. Терги-
ты загибаются далеко на брюшную сторону. Шестой сегмент редуцирован,











Рис. 284. Мужские копулятивные придатки двукрылых. А — Nephrotoma jerruginea
(Tipulidae), конец брюшка сбоку; В — то же, снизу; С, D, Е, F—Pollenia rudis(Callipho-
rinae); С—брюшко снизу; D — последние сегменты сбоку; Е — IX и X сегменты сбо-
ку; F — фаллус; G—К—Culicoides nubeculosus (Heleidae): О — конец брюшка
самца снизу, Н — концы брюшка копулирующих особей, J — сагитальный разрез
конца брюшка самца, К — сперматофора. По Померанцеву.
Aedi — мембрана эдеагуса, Aed% — рычаг эдеагуса, Apd — аподема, С1 — концевой придаток вальвы,
Dil — дилататор, m^—-т,—мышцы, m. oedi, т. аей% — опускающая и эрегирующая мышцы эдеагуса
соотв., т . сиг — циркумгенитальная мышца, т. dili, т. dil% — подниматель и ретрактор дилататора
соотв., т. dil3, т. dilt — опускатель и протрактор дилататора соотв., s — придаток IX тергита,
sac — мешок внутри сперматофора. Малые буквы см. текст, прочие обозначения см. рис. 219, стр. 278.
только тергит (рис. 284 D). Восьмой имеет тергит и лентовидный стер-
нит. Внутрь восьмого сегмента вдается перепончатая сумка (g), в которой
помещается фаллический комплекс. Верхняя стенка сумки образована
девятым стернитсм, который имеет форму широкой пластинки, одним,
концом соединен со своим тергитом (Trg IX), а другим повернут
вперед и вверх. Девятый тергит мал; от него отходит пара отростков (К ),.
сгибающихся при основании, но лишенных собственной мускулатуры. За
настоящие вальвы их считать нельзя. С ними соединены два удлиненные
отростка десятого сегмента (рис. 284 Е, I). Сам десятый сегмент (рис. 284 D,
Abd X) мал, перепончат и несет щелевидное анальное отверстие. Эдеа-
гус (рис. 284 Е, F, Aed), характеризуется присутствием отростков различ-
ной формы (п). Фаллобаза (Phlb) представлена складкой вокруг основания
эдеагуса и несет большую направленную вперед аподему (Apd), от кото-
рой отходят мышцы (mi, Щ, я*з> т 4 ) .
Впячивание всей генитальной и постгенитальной области в прегениталь-
ную приводит у Pollenia к очень сильным смещениям отдельных компонентов
брюшка, но сам копулятивиый аппарат довольно близок к общему плану.
3.. Перепончатокрылые
Мужской копулятивный аппарат перепончатокрылых в большинстве
случаев характеризуется исчезновением перифаллических компонентов.
У пилильщика Pteronidea имеется большая фаллобаза (рис. 285 В, С, Pklb),
разделенная на непарный основной и два концевых отдела. Концевые несут
широкие лопастевидные парамеры (Рахат), а над ними еще пару малень-
ких лопастей (Ь). Между парамерамй находится эдеагус (Aed). В большей
своей части он перепончатый, но укреплен по бокам двумя длинными
пластинками (рис. 285 Е, d). Последние продолжаются вперед в виде апо-
дем, к которым прикреплены мышцы (т
у
, т2). Через отверстие на конце
эдеагуса выпячивается эндофаллус. Генитальной пластинкой является
девятый стернит (рис. 285 А).' Он значительно разросся, в особенности
в длину, тогда как девятый тергит узок (рис. 285 D). Единственным постге-
нитальным сегментом является десятый (Trg X). Он несет два отростка ( Soc),
похожих на церки, но так как церки принадлежат одиннадцатому сегменту,,
то эти придатки им не соответствуют. Возможно, что они гомологичны
socii чешуекрылых. Под влиянием паразитизма Sfylops и других веерокры-
лых у Hymjnoptera возникает гинандроморфизм, т. е. половая система,
а также и другие системы тела обнаруживают смесь мужских и женских
признаков. В некоторых случаях этими изменениями подкрепляются и
гомологические связи между мужскими и женскими органами. Так, у гинан-
дроморфной одино.чной пчелы Halictus, описанной Поповым (1937), правая
половина (левая на рис. 285 J) является женской с очень небольшими откло-
нениями от нормы, в то время как левая может быть названа мужской. При
этом, например, ясно, что третья вальва и вторая яйцекладная пластинка
женской половины превращены на мужской в расширенное и расчлененное
образование, отвечающее парамере, что соответствует гомологизации при-
веденной выше.
У медоносной пчелы, по Снодграссу (1942), наружные части копудятив-
ного аппарата сильно редуцированы и состоят из двух пар маленьких пла-
стинок: наружной, которая отвечает парамерам (рис. 285 G, Рагат) и вну-
тренней, или вальварной (рис. 285 G, Valv), которая, однако, повидимому,
не соответствует вальвам других насекомых. Находящееся между ними отвер-
стие, ф а л л о т р е м а , ведет в полость эндофаллуса. Последний развит чрез-
вычайно сильно, в покое тянется вперед до начала брю.шка, а при копуля-
ции выворачивается через фаллотрему. Он подразделен на три части —
бурсу (Виг),, шейку (Cerv) и луковицу (Bulb), в.которую открывается семе-
иззергательный проток (D. ej). Б у р с а несет пару выступов, известных
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й р о ж к о в (Corn), а в ее Дорсальной стенке лежат две'покры-
^ волосками пластинки. Вся "остальная поверхность бурсы, кроме рож-^




Рис. 285. Мужские копулятивные придатки перепончатокрылых. А — брюшко-
пилильщика Pteronidea ribesii; В — его же фаллус с дорсальной стороны; С — то же,
с вентральной; D — его же IX и X сегменты; £ — его же мышцы эдеагуса; F — конец
брюшка трутня Apis mellifica с вывороченными копулятивными придатками; О— поло-
вые пути трутня; Н — его же сперматофор. По Снодграссу. J — гинаидроморфный
половой аппарат пчелы Halictus eurygnathus в развернутом виде с'• вентральной стог
роны; К — мужской половой аппарат того же вида с дорсальной стороны. По Попову.
ВЯ—основание фаллобазы, Bulb—-луковица, Виг — бурса, Cerv — шейка, Corn — рожок, D —т
дорсальная пластинка луковицы,, е — складки эндофаллуса, Fim — перистая лопасть, ml—m5 —
мышцы, Paramt -"- концевая ччсть парамеры; Soc — социус, Tri—треугольная пластинка луко-
вицы, Valv — вальварная пластинка. Малые буквы см. текст, прочие обозначения см. рис. 219, стр. 276.
нокое, бывает смята, при выворачивании она расправляется в виде трубки.
Ее стенки образуют различного рода складки (е); изних наиболее- заметна
длинная п
:
е р и с т а я л о п а с т ь (Fim). Я у f< о;вица ве"сьма: о"бъе-
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лушста. Строение ее сложно и гистологически не изучено. Укажем на при-
сутствие в ее стенке двух длинных дорсальных (D) и двух Маленьких
треугольных пластинок (Tri). Первые соединены с большим губчатьЩ
телом в дорсальной стенке луковицы. В конце лета полость луковицы
наполнена спермиями и густой зернистой массой. Цандер называет все
это образование семенным патроном, но это не есть сперматофор, так как
последний должен иметь обособленную стенку, каковая в данном случае
отсутствует.
Сперма выходит наружу, когда эндофаллус выворачивается (рис. 285 F), но так
как стенки последнего лишены мышц, то выворачивание, очевидно, происходит благо-
даря действию мускулатуры брюшка. В .связи с этим абдоминальная мускулатура
у трутня заметно сильнее развита, чему матки и у рабочей пчелы. Частичное выворачи-
вание можно получить искусственно, сдавливая брюшко даже у мертвого трутня. При
такой операции выворачиваются бурса и рожки, так что шейка остается внутри бурсы и
открывается наружу между рожками. Считают, что эти последние входят в боковые кар-
маны генитальной камеры матки, хотя соответствующих наблюдений не было. Отверстие
шейки должно прилегать к отверстию вагины, а затем луковица может быть вывернута
через шейку в вагину. Цандер (1911), однако, считал, что луковица не выворачивается,
так как он находил ее в невывернутом состоянии, зажатой между жалом и седьмым абдо-
минальным стернитом. Но Шефер (1917) обнаруживал вывернутую луковицу внутри ва-
гИны, и поэтому он полагает, что именно дорсальные пластинки луковицы прижимаются
к стенке вагины и препятствуют извлечению эндофаллуса из половых путей самки, а это
приводит К вырыванию последнего из тела трутня. В копуляции медоносной пчелы остается
еще очень много неясного. Как известно, этот акт составляет важное событие в жизни
пчелиной семьи и сопровождается брачным полетом трутня и матки дальностью до 10 км.
Трутень после копуляции гибнет вследствие отрывания его копулятивных органов.
Матка возвращается в улей с беловатым «знаком оплодотворения», т. е. с прикрепленными
к концу ее брюшка оторванными органами трутня. Она удаляет их, иногда с помощью
рабочих пчел. Сперма за это время поступает в семеприемник, где сохраняется годами
и используется для оплодотворения откладываемых маткой яиц.
И. Стрекозы
Мы отмечали выше, что стрекозы в строении груди и крыловой муску-
латуры резко отличаются от всех других насекомых. Не менее резкие отл1 -
чия наблюдаются и в их мужских половых придатках. Существо отличий
состоит в том, что хотя половое отверстие остается на своем нормальном
месте, на девятом сегменте брюшка (рис. 286 A, Op. gen, рис. 286 Н, J,
P. gen), но копулятивные придатки перестают функционировать как таковые
и их функция переходит ко вторичному пенису, который развивается на
втором сегменте брюшка и является новообразованием, совершенно несравни-
мым с половыми придатками других насекомых. За первичными придат-
ками остается лишь функция выведения спермы. Весьма интересно, что
несмотря на утрату одной из основных своих функций мужские половые
придатки девятого сегмента все же сохраняют основы своего типичного
строения. Махотин (1934, 1936), изучивший как мускулатуру, так и развитие
мужских и женских придатков стрекоз, приходит здесь к следующим заклю-
чениям. Мужское половое отверстие (рис. 286 Н, J, P. gen) окружено сильно
склеротизированной кольцевой складкой (P. gent), которая представляет
собою первичный рудиментарный пенис. Он прикрыт с боков двумя створко-
образными парамерами (Рагат), которые гомологичны третьим створкам
яйцеклада самок, тогда как гомологи вторых представлены маленькими
треугольными склеритами (рис. 286 J, Tri).
Функционирующий в т о р и ч н ы й п е н и с находится на втором сегменте
брюшка (рис. 286 й, Реп). Он состоит из нескольких подвижно сочлененных
частей (рис. 286 С, Si—S^ и имеет открытую наружу семеприемную
полость. Стенка тела около него углублена в виде ямки. Кроме того,
кругом имеются различного рода лопастевидные отростки (рис. 286 В,
Ham. a, Ham. p, Лиг). Они бывают как на втором, так и на первом сег-
ментах и различны у разных видов. В связи с разобщением полового
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отверстия и копулятивного органа спаривание у стрекоз носит совершен-
но особый характер и протекает следующим образом;--„„Самец Zygoptera
захватывает самку церками сверху за шею (рис. 286 D), пригибает свое
н
'.' Рис. 286. Мужские копулятивные органы стрекоз. Конец (А) и основа-
ние (В) брюшка Aeschna grandis; С — вторичный пенис Plathemis lydia;
D, E, F — три последовательных положения при копуляции стрекоз
Zygoptera ((J — черный); G — конечное положение при спаривании Aniso-
ptera [Aeschna cyanea \(j пунктирован)]; Н — половое отверстие и руди-
ментарные половые придатки самца Agrion hastulatum, по Махотину. J —
стернальная область IX абдоминального сегмента Aeschna grandis, вид
сбоку и снизу, парамеры отрезаны. Н, J — по Махотину.
Аит — ушко, Ham. а, Наш. р — передний и задний крючки, Op. gen — половые створ-
ки (парамеры), Рагапг — парамера (Param) — место срезанной парамеры, Parami — эн-
доскелетный латеральный угол парамеры, P. gen — половое отверстие. P. geni —
склеротизированное кольцо вокруг полового отверстия (рудиментарный пенис),
Strn IX I — латеральная часть IX стернита.
половое отверстие к вторичному пенису и наполняет его спермой (E)t
после чего самка пригибает конец своего брюшка ко второму сегменту
самца (F), и сперма вводится в ее половые пути. У Anisoptera (G)
наполнение вторичного пениса спермой происходит до схватывания самки.
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Г л а в а XX IV
КОЖНЫЕ ПОКРОВЫ И ИХ ПРИДАТКИ
Строение покровов насекомых чрезвычайно важно для понимания об-
щей организации. Покровы составляют основу скелетно-мышечного аппа-
рата. Все многочисленные органы, описанные выше, являются, в известней
степени, производными покровов. Но, кроме того, покровы дают ряд Про-
изводных иного значения. Таковы волоски, шипы, отростки и т. п. и кож-
ные железы. В связи с громадным значением покровов литература о них
очень велика. Укажем здесь на превосходную по своему времени сводку
Насонова (1901).
Основным живым компонентом покровов является эпителий, или г и-
п о д е р м а (рис. 287 A, Hypd). Она состоит из одного слоя обычно ку-
бических или цилиндрических клеток. При рассматривании гиподермы с
поверхности видно, что ее клетки имеют форму неправильных многоуголь-
ников. Под гиподермой находится весьма тонкая б а з а л ь н а я мем-
б р а н а (Мет. Ь), которая подстилает основания гиподермальных клеток.
Однако наиболее характерным и нередко весьма сложным компонентом
покровов является к у т и к у л а .
§ 1. КУТИКУЛА И ЕЕ ХИМИЧЕСКИЙ СОСТАВ
Роль Кутикулы сложна и многообразна! Кутикулярный панцырь защи-
щает внутренние органы насекомого от повреждений; он же, или точнее,
его специализированные участки служат для прикрепления мускулатуры.
Кутикула выстилает ряд внутренних полостей, если они имеют эКтодер-
мальную природу, например части кишечника, дыхательную систему ,и т. д.
Кутикула регулирует циркуляцию воды сквозь наружную поверхность тела.
В большинстве случаев с кутикулой связана окраска тела насекомых. На-
конец, в последнее время указывается на защитную роль кутикулы против
световых лучей (стр. 452). ,
С понятием о кутикуле тесно связано и понятие о х и т и н е . Класси-
ческий взгляд состоит, в том, что именно хитин является основным механи-
ческим элементом опорных образований в теле насекомого.' Химическое
строение хитиновой кутикулы изучалось неоднократно, но не может счи-
таться вполне выясненным, тем более, что оно разнообразно. Хитин
(представляет собою высокомолекулярное азотистое соединение. Его
характерное свойство — нерастворимость в воде, спиртах, эфире, ксилоле
; и других органических растворителях. Он нерастворим также и в слабых
кислотах. Однакокипячение в крепких щелочах при температуре 150—200° С,








Рис. 287 A—С. Строение покровов насекомых. А — схематический разрез кожи
насекомого; . В — схема «фанерного» строения эндокутикулы; С — разрез
элитры долгоносика Calandra. Обозначения см. стр. 350.
кислоту и з г и т о з а н . Последний дает фиолетовую окраску при дей-
ствии иода. При обработке крепкими кислотами хитин растворяется с обра-
зованием уксусной кислоты и солей глюкозамина. Пищеварительные фер-
менты млекопитающих не действуют на хитин, но бактерия Bacillus chitlni-
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Рис. 287 D—L. Строение покровов насекомых. D — схема шипа; Е—схема ребрышка; F —
схема эндоскелетной складки; G—схема колонки; Я — колонки в элитре жука рогача
Lucanus; I, J — эпителиальный рисунок экзокутикулы; К — мембрана личинки жука с
экзокутикулярными (черные) конусами; L — то же, с тонкой экзокутикулой; М — разрез
через нормальную эпикутикулу жука Cxindela (черная); N — то же, после Зб-часовой
обработки КОН при 60° С; О — то же, после 72-часовой обработки; С, I, J — по Рейтеру.
Alv—альвеолярный слой экзокутикулы, Chae—сочлененный волосок (хета), Chaet —несочленен-
ный волосок, Circ — кольцевой валик около волоска, Col — колонка, dors — дорсальная стенка элитры,
Con — конус, Endo '•— эндокутикула, Endot — балки эндокутикулы, Epi — эпикутикула, Ехо — экзо-
кутикула, Hypd—гиподерма, Lac — лаковый слой экзокутикулы, Мет. Ь — Оазальная мембрана,
Psdc — псевдоканал, Trichg — трихогенная клетка, ventr —- вентральная стенка элитры.
VOTUS разлагает его и, быть может, является естественным агентом его рас-
пада.
Основу частицы хитина составляет а ц е т и л г л ю к о з а м и н . Ис-
следования хитина при помощи современных рентгеноскопических методов
показали, что он построен по типу, общему для высокомолекулярных' во-
локнистых соединений, т. е. элементарные частицы, в данном случае ацетил-
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глюкозамина, соединены в удлиненные субмикроскопические кристалли-
ческие агтрегаты —мицеллы, или макромолекулы. Связь остатков в мицелле
осуществляется при помощи атома кислорода: длина остатка в ангстремах
равна 10,4 (см. формулу, ниже). Число остатков в мицелле достигает
1000—2000. Палочковидные мицеллы хитина ориентированы одинаково: их.
длинные оси параллельны длине волокна, которое из них составляется
(Мейер, 1928). Волокнистое строение хитина является одним из его харак-
терных свойств. Таким образом существо химической природы хитина в.
значительной мере выяснено.
Хитин, кроме членистоногих, констатирован также у гидроидных полипов, губок
мшанок, моллюсков. Из него состоят щетинки аннелид, но не их кутикула.
Наконец, он найден в клеточных оболочках грибов. Однако хитин не единствен-
ная составная часть кутикулы насекомых. Элитры майского жука содержат по весу
до 75% н е х и т и н о в ы х ве-
ществ. У кузнечика их содержа-
ние достигает 80% (Кунике,
1,926), Аналогичные данные по-
лучены для таракана, у кото-
рого эндокутикула и экзокути-
кула (см. ниже) содержат соот-
ветственно 60% и 22% нехитино-
вых веществ (Кэмпбелл, 1929).
Эти последние нередко называют
инкрустирующими веществами,
или инкрустами. Это показы-




















«склеротизация». Вопрос об инкрустах хитина недавно получил новое освещение. Френ-
кель и Рудалл (1940) исследовали химически и рентгеноскопически процесс затвердева-
ния кутикулы при окуклении высших myx.{Sarcophagan др.). У этих форм последняя личи-
ночная шкурка во время окукления не сбрасывается прочь, но благодаря специальным
мышечным сокращениям принимает брченкообразную форму, а затем кутикула становится
твердой^ превращаясь таким образом в так называемый ложный кокон или пупарий,
внутри которого лежит куколка. Было выяснено, что превращение мягкой личиноч-
ной кутикулы в твердую кутикулу пупария связано с двумя процессами. Во-первых,
в личиночной кутикуле, кроме хитина, присутствуют растворимые в воде белки.
При затвердевании кутикулы эти белки становятся нерастворимыми, так как они кристал-
лизуются вместе с мицеллами хитина в виде прочной пространственной решетки. Подоб-
ного рода комплексная кристаллизация известна и для других волокнистых веществ,
например для целлюлозы. Этой комплексной кристаллизацией объясняется как затвер-
дение кутикулы пупария, так и увеличение ее сухого веса на 122—130% по сравнению
с личиночной кутикулой. Во-вторых, рентгеноскопический анализ показал, что удлинен-
ные мицеллы хитина расположены у личинки параллельно ее поверхности, но беспоря-
дочно по отношению к продольной оси тела. При затвердевании они ложатся поперечно
к продольной оси пупария , и принимают таким образом «широтное» направление
в его эллипсоидной стенке. Этим объясняется, между прочим, то, что стенка пупария
легче всего разламывается в поперечном направлении. Прайор (1940), работавший иным
методом и на других объектах, также пришел к заключению, что твердость хитино-
вой кутикулы объясняется образованием комплексной пространственной решетки из
дигидроксифенола и белка, который до того был растворим в воде.
Кутикула насекомых состоит из трех слоев: эндокутикулы, экзокути-
кулы и эпикутикулы.
А. Эндокутикула
Эндокутикула (рис. 287 A, Eido) непосредственно прилегает к клеткам
гиподермы и является самым толстым из всех трех слоев. Она характери-
зуется, во-первых, своей прозрачностью, а, во-вторых, — сложной структу-
рой. А кменко, она состоит из множества тонких пластинок, параллельных
ее поверхности. Пластинки имеют волокнистое строение, причем направ-
ления волокон перекрещиваются. Кроме того, эндокутикула'про-
низана вертикальными каналами (Psdc), которые начинаются от по-
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щерхности клеток гиподермы. Природа каналов недостаточно выяснена.
Одни авторы, изучавшие эти тончайшие образования, считают их за
действительные отверстия, заполненные идущей , от клеток плазмой
и сравнивают эндокутикулу с костью позвоночных, где объизвествленные
пластинки подобным же образом пронизаны; плазматическими отрост-
ками клеток. Однако другие исследователи полагают, что плазматические
тяжи внутри каналов превращаются в вещество кутикулы и, таким образом,
..последняя является полностью мертвым образованием (Плотников, 1904).
Предполагают, что слоистость эндокутикулы имеет функциональное
значение. Считают, что отдельные слои ее могут скользить один по
другому, облегчая таким образом сгибание и растягивание кутикулы.
Если это предположение и не является доказанным, то несомненно, что
эндокутикула иногда крайне растяжима. Так например, личинки Rhodnius
при сосании крови увеличиваются в весе в 12 раз, и эндокутикула их рас-
тягивается очень сильно, но по опорожнении кишечника она вновь возвра-
щается к прежнему состоянию (Вигглесворт,. 1933). С другой стороны,
указывается, что вертикальные тяжи, образуемые склеротизированным
.взществом каналов, скрепляют слои эндокутикулы друге другом.
Замечательно строение эндокутикулы у жуков. Здесь вместо тонких
пластинок образуются слои довольно толстых тяжей, называемых балками
{рис. 287 В, G, Endo^) и располагающихся в несколько слоев. Все балки
одного слоя идут в одном и том же направлении. Но балки следующего слоя
располагаются под углом к балкам предыдущего. Балки третьего слоя
образуют угол с балками обоих предыдущих слоев. Подобных слоев может
быть много, у долгоносика Caiandra (рис. 287 С) их насчитывается 4—5
в нижней и 9 в верхней пластинке элитры. На поперечном разрезе
балки перерезаны в одних слоях поперек, в других вдоль. Балки яв-
ляются сами по себе волокнистыми образованиями и промежутки между
ними заполнены добавочными кутйкулярными отложениями. Механиче-
ское значение описанной структуры отвечает принципу фанеры. Пластинка,
состоящая из параллельных волокон, легко ломается вдоль них. Но если
с нею соединена пластинка, имеющая другое направление волокна, то
излом всей системы затруднен. Сопротивление излому еще более
возрастает, если число слоев увеличивается. Таким образом, прочность
эндокутикулы повышается благодаря закономерному расположению ее
волокнистых элементов. Этот же тип строения эндокутикулы описан
•у медведки. Возможно, что он вообще распространен у насекомых.
Принцип фанеры, т.е. пересекающееся направление волокон соседних
слоев, встречается также в раковинах брюхоногих моллюсков.
В элитрах жуков к нему присоединяется принцип опорной колонны.
Элитра представляет собою двустенное образование со значительной поло-
стью внутри (рис. 287 G, Н). Верхняя стенка толста и построена по типу
фанеры; от нее идут к более тонкой нижней многочисленные колонки (Col).
Они образуются посредством местного воронкообразного заворота слоев экзо-
и эндокутикулы и соединяют обе стенки друг с другом. Опорное значение
колонок очевидно. Кроме элитр, опорные колонки встречаются у жуков в
краях переднегрудного щита и брюшных сегментов. Встречаются они также
в щитике клопов Pentatomidae. Интересно, что аналогичные колонки встре-
чаются в известковом панцыре плоских морских ежей Clypeastridae.
Б. Экзокутикула
Экзокутикула (эмалевый, или лаковый, слой по прежней терминологии^
значительно тоньше эндокутикулы. Он представляет собою наиболее твер-
дый слой кутикулы, что зависит от инкрустации его полимерными углево-
дами, повидимому, пентозанами и гексозанами, Если кутикула насе-
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комых окрашена, то пигмент локализован именно в экзокутикуле. Почти
вся кутикула образуется как продукт гиподермальных клеток, так что
над каждой клеткой находится некоторая толща выделенного ею кути-
кулярного вещества. На кутикуле можно иногда видеть так называемый
эпителиальный рисунок, т. е. поверхность кутикулы покрыта рельефом
в виде множества микроскопических, приблизительно шестиугольных полей
(рис. 287 /, J), которые соответствуют лежащим подними материнским клет-
кам гиподермы. Этот рельеф наиболее явственно выражен в экзокутикуле.
Гибкие" сочленовные мембраны большей частью имеют тонкую экзоку-
тикулу или совершенно лишены ее. У форм с мягким и растяжимым телом,
например у самок термитов, у личинок Rhodnius, она отсутствует почти или
совсем. У личинок некоторых жуков экзокутикула сочленений разделена
на множество конусов, закругленные вершины которых обращены внутрь
тела (рис. 287 К)- Такая структура не мешает сгибанию в любом направле-
нии, но в то же время мембрана сохраняет значительную прочность, В при-
лежащих негнущихся склеритах экзокутикула сплошная.
По новым данным, экзокутикула паука Tegenaria импрегнирована белком, содер-
жит пигмент и по большей части является двоякопреломляющей, что указывает на пра-
вильное расположение молекул в ней. Импрегнация белком происходит благодаря дея-
тельности гемоцитов, проникающих в гиподерму перед линькой. Прочность экзокутикулы
зависит от ее толщины и от правильной ориентации молекул. В гибких мембранах сочле-
нений экзокутикула тоньше,чем, например, в хелицерах, а волоски и шипы состоят только
из экзокутикулы. Экзокутикула выделяется гиподермой перед линькой, эндокутикула
после линьки.
В. Эпику тику ла
Наконец, эпикутикула (пограничная пластинка по прежней терми-
нологии) представляет собою самый наружный и самый тонкий слой
кутикулы (рис. 287 A, Epi). Толщина ее иногда не достигает даже микрона.
Она коренным образом отличается от двух предыдущих слоев по своему
химическому составу. Эндо- и экзокутикула состоят в той или иной про-
порции из хитина, тогда как эпикутикула его не содержит, для ее вещества
предложено название кутикулина. В состав последнего входят липоиды и
воскоподобные соединения, поэтому эпикутикула не растворяется в кисло-
тах, но растворяется в щелочах. Благодаря ее жироподобной природе,
покровы насекомых не смачиваются водой. По Шульце (1913), она предста-
вляет собою секрет специальных кожных желез. Он изливается при линьке
на поверхность экзокутикулы, распределяется по ней тонким слоем и за-
твердевает. Аналогичные данные имеются для ракообразных.
Однако этот способ образования эпикутикулы не является всеобщим.
У клопа Rhodnius при формировании новой кутикулы клетки гиподермы
сперва выделяют тонкую эпикутикулу (рис. 289 А, В), а затем остальные
слои. В некоторых случаях, например у жуков Cicindelidae, эпикутикула
толста и занимает около трети толщины всей кутикулы.
Согласно новейшим исследованиям Вигглесворта (1947), строение эпикутикулы
клопа Rhodnius весьма сложно. В эноцитах (стр. 611) образуются липопротеины, кото-
рые поступают в клетки гиподермы, а из них выделяются наружу в виде сплошного
«кутикулипового слоя», состоящего из полимеризованных липопротеинов и хинонов.
Кутикулиновый слой, так же как и экзокутикула пронизан поровыми каналами.
Через эти последние выходят наружу полифенолы, образующие сплошной слой над
кутикулином, и воск, которым покрывается снаружи полифеноловый слой. Воск обес-
печивает водонепроницаемость эпикутикулы. Наконец, над восковым слоем появляется
слой «цемента», который изливается наружу из отверстий кожных желез. Суще-
ственно, что при образовании эпикутикулы одна и та же гиподермальная клетка
через определенные небольшие промежутки времени последовательно секретирует
совершенно различные вещества.
У некоторых форм, подобно ракообразным, в кутикуле отлагается и з в е с т ь .
Так, у личинок мух львинок (Stratiomyidae) содержание извести в покровах может дости-
гать 75%, причем она отлагается в особых бородавках и пропитывает органическое веще-
ство кутикулы. Известь появляется также на коже у личинок комариков Psychodidae,
если они живут в воде, богатой этим веществом.
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Г. Проницаемость кутикулы
Выше мы имели в виду главным образом механические свойства кути-
кулы: твердость, эластичность и отчасти ее капиллярные свойства: не-
смачиваемость. Важнейшим свойством кутикулы является также ее про-
н-ицаемость. У большинства насекомых тело прекрасно защищено
от потери воды, что имеет при сухопутном образе жизни громадное биоло-
гическое значение. Для пустынных и полупустынных форм это еще более
важно. Таким образом, проницаемость кутикулы насекомых для воды,
вообще говоря, весьма мала. При этом толщина кутикулы не имеет суще-
ственного значения, так как, например тонкокожие гусеницы платяной моли
Tineola прекрасно защищены от высыхания (Мелланби, 1934). Основное
значение здесь имеет эпикутикула с ее липоидным составом. Проницаемость
кутикулы может быть снижена некоторыми добавочными средствами. Так,
растирание воска (стр. 236) на теле Trialeurodes препятствует потере воды
сквозь кожу. У таракана кутикула выделяет маслянистое вещество. Капля
воды, попавшая на его кожу, облекается пленкой этого вещества и сохра-
няется часами, не испаряясь. Очевидно, это выделение защищает от высы-
хания. Но при температуре выше 30° упомянутая капелька воды быстра
испаряется, видимо, вследствие изменения поверхностного натяжения.
Организм таракана при температуре выше 30° также быстро теряет
воду. Кожную транспирацию в последнее время изучал Кюнельт (1939),
Он применял метод покрывания кожи пленкой коллодия с безвод-
ным хлористым кобальтом. Синий цвет последнего переходит в розовый
при гидратации. Выяснилось, что большое количество вертикальных
структур, например у Orthoptera, приводит к высокой проницаемости воды
даже толстой кутикулы. Транспирация регулируется у них клетками гипо-
дермы и для компенсации большого расхода воды они вынуждены много
есть. Но. если есть вода, они могут долго оставаться без пищи. Наоборот^
присутствие в кутикуле липоидов или меланиновых пигментов понижает
ее проницаемость для воды. Транспирация служит также для понижения
температуры тела посредством быстрого испарения, поэтому у форм, лишен-
ных транспирации, слишком высокие температуры вызывают специальные
реакции. Например, чернотелка Sternodes caspius при температурах выше
34° зарывается в песок (Стрельников, 1934). Это, видимо, зависит от того, что
за отсутствием транспирации насекомое не имеет иных средств устранить
вредное влияние перегрева. У наиболее специализированных чернотелок
к черной окраске прибавляются или белые пятна, или опушение.
Особый вопрос составляет избирательная проницаемость, которую изу-
чал Александров (1935) при помощи следующего метода. У личинки, напри-
мер Chironomus, обрезают передний и задний концы тела, удаляют все внут-
ренности и клеточные элементы, в полученную кутикулярную трубку поме-
щают культуру живых парамеций, завязывают трубку на обоих концах
и помещают ее в испытуемый раствор. По мере его проникновения сквозь
кутикулу, инфузории начинают отмирать. Ход отмирания позволяет судить
о проницаемости кутикулы. Выяснилось, что различные виды личинок сильно
различаются в этом отношении. Так например, сквозь кутикулу личинки
Chironomus plumosus хорошо проходят некоторые краски и яды. Между
тем личинки коретры имеют гораздо меньшую проницаемость для тех же
веществ. Различия объясняются не толщиной, но химизмом сравниваемых
кутикул. У гусениц лугового мотылька проницаемость кутикулы для кислот
г
щелочей, солей, спирта уменьшается с возрастом. Параллельно происходит
увеличение толщины эпикутикулы, которая достигает до двух микронов.
У личинки мухи Eristalis эпикутикула достигает трех и даже четырех микро-
нов толщины, и ее проницаемость в несколько раз меньше, чем у лугового
мотылька. Так например, уксусная кислота проникает сквозь кутикулу
лугового мотылька около 1 часа, а сквозь кутикулу Eristalis от 4 до 20 часов..
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Кипячение кутикулы в едкой щелочи резко повышает ее проницаемость
и в то же время в значительной мере или целиком растворяет слой эпикути-
кулы. Отсюда ясно, что проницаемость кутикулы зависит от эпикутикуляр-
ного слоя, хотя вряд ли дело заключается лишь в толщине последнего
(Морозов, 1935). У личинок комаров Culex кутикула анальных жабр
(стр. 602) обладает весьма высокой проницаемостью для ионов хлористого
натрия (Вигглесворт, 1939). В отличие от наружных покровов, кутикула,
выстилающая внутренние органы, отличается в большинстве случаев вы-
сокой проницаемостью. Проницаемость наружной кутикулы возрастает во
время линек.
Недавно Вигглесворт (1942) связал вопрос о проницаемости кутикулы с то-
ксикологией. Автор помещал на кожу насекомого (кровососущего клопа Rhodnius)
специальную микрокамеру, в которой находился пиретрин, растворенный в каком-
либо маслянистом веществе. Проникая сквозь покровы, пиретрин вызывает пара-
лич насекомого. По времени наступления паралича можно судить о скорости
проникновения раствора пиретрина, т. е. о проницаемости кутикулы. Оказалось,
что эта последняя зависит от нескольких условий. С одной стороны, имеет значение
состояние кутикулы. Так например, чем тоньше эндокутикула, тем выше прони-
цаемость. В одном из опытов при толщине кутикулы в 8—9 микронов и в 20 микронов
паралич наступил соответственно через Р/ 2 часа и через 8—9 часов. Толщина эндо-
кутикулы в опытах изменялась в зависимости от времени истекшего после линьки насе-
комого (эндокутикула нарастает постепенно), а также путем растяжения ее у насеком го,
для чего ему закупоривали анальное отверстие парафином и одновременно двали всо-
сать большую порцию крови. Специальные расчеты при опытах с растяжением кутикулы
показали, что сочленовные бугорки волосков (см. ниже) не имеют специального
значения для проницаемости так же, как и толщина экзокутикулы. Но эпикути-
кула имеет большое значение, ибо если обработать насекомое серным эфиром или
другим веществом, которое растворяет липоиды эпикутикулы, то проницаемость
сильно повышается. С другой стороны, скорость наступления паралича зависит от веще-
ства, в котором растворен пиретрин. Чем тяжелее растворитель, тем медленнее про-
никает он через кутикулу, особенно медленно проникают растительные масла. Прибавле-
ние некоторых: органических кислот (олеиновой, валериановой) к тяжелым раствори-
телям ускоряет их проникновение сквозь кутикулу.
Скворцов (1946) использовал личинок комнатной мухи для работы по методу Але-
ксандрова и нашел, что органические вещества, а в особенности растворители липоидов,
проникают сквозь кутикулу личинки мухи много скорее, чем растворы солей. Кроме
того, он отмечает большое индивидуальное колебание в проницаемости. Так, у личинок
одного возраста, выведенных из яиц, отложенных в один день и воспитанных в одном
помещении «скорость проникновения»5и/0лизила колебалась от 15 до 40 минут. Иванова(1936) применила сходный метод мешочков из кожи, но с сохранением живой гиподермы,
и установила, что последняя является главным барьером для проницаемости и понижает
ее очень сильно по сравнению с чисто кутикулой. В то же время проницаемость гипо-
дермы зависит от окружающих условий и, например, повышается при наркозе, при зара-
жении наездником и т. д. Ильинская (1946), работая по методу Александрова с инфузо-
риями и шкурками Chironomus, установила, что недиссоциированные молекулы а.,аба-
зина основания быстро проходят через кутикулу, чем и объясняется его сильная токсич-
ность, например для яблонной тли. Между тем для сильно диссоциированного анабазин-
сульфата кутикула мало проницаема, и потому его отравляющее действие на тех же
тлей гораздо слабее.
Д. Генезис кутикулы
О б р а з о в а н и е к у т и . к у л ы сложно, идет разными путями и
недостаточно изучено. Например, при образовании перитрофической мем-
браны в кишечнике (стр. 495) хитин просто выделяется из клеток
наружу, но кутикулярный волосок Rhodnius возникает в виде отростка
трихогенной клетки. Плазма отростка затем превращается в кутикулу.
Окончательное формирование кутикулы иногда длительно. При образовании
головной капсулы взрослого Rhodnius сначала образуются эпи- и экзокути-
кула, а затем нарастает изнутри эндокутикула (рис. 288 Е, К)- Процесс
занимает около трех недель (см. объяснение рис. 288). Ван дер Флаас
(1932) дает добавочное доказательство в пользу того, что кутикула выде-
ляется гиподермой, а не перерождением наружных слоев плазмы гиподер-
мальных клеток в хитин, У гусениц тутового шелкопряда, зараженных пе-
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бриной,споры вызывающей это заболевание Nosema находятся в гиподерме,
После линьки зараженные клетки отделяют наружу под кутикулу часть
своей плазмы вместе с заключенными в ней спорами. После этого гиподерма
начинает выделять кутикулу, и споры оказываются замурованными между
•старой и вновь образовавшейся кутикулой (рис. 289 D, nos). Из клетки
удаляются не все споры, их очень много, они переполняют, плазму. Поэтому
если бы новая кутикула возникала путем плазматического перерождения,
Рис. 288. Образование кутикулы у кровососущего клопа Bhodn:us. По Вигглесворту
и Джиллетту. А — разрез кожи личинки через 10 дней после кровососания, закладка
эпйкутикулы; В — то же, через 11 дней, эпикутикула собралась в складки; С—то-
же, через 12 дней, появилась эндокутикула; D — то же, через 15 дней, непосредственно
перед линькой; Е — разрез через кутикулу головы взрослого клопа тотчас после
линьки; F — через 24 часа после линьки; G — через 2 дня; Н — через 4 дня; J — через
10 дней; К — через месяц.
то в ее толщу были бы включены споры. Этого, однако, не наблюдается,
откуда следует, что хитин образуется путем секреции, а не перерождения.
Эти же наблюдения показывают, что гиподерма Действительно способна
выделять кутикулу в период между линьками.
Однако же, с другой стороны, по Литвиновой (1946) крупные шипы и
многочисленные мелкие шипики, покрывающие кутикулу китайского дубо-
вого шелкопряда (£ис. 288 L), образуются из поверхностных слоев гиподер-
мальных клеток. Крупные шипы возникают в виде плазматических высту-
пов, а мелкие в виде нитевидных плазматических отростков. Затем, те и
другие затвердевают.
Р а з р у ш е н и е к у т и к у л ы происходит периодически в порядке
нормальной жизнедеятельности насекомого при линьке. Последняя состоит
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й*том, что- иод старой кутикулой образуется новая, и, когда образование
закончено, старая лопается и сбрасывается. Сброшгнная шкурка предста-
вляет собою слепок формы тела и наиболее крупных выстланных хитином вну-
тренних органов (трахейной системы, концевых отделов кишечника) и носит
a£ndo a Exo
 a Epi
Рис. 289. А, В, С. Три фазы линьки покровов у насекомых, А —версопов'1 железа
(01) начинает выделение секрета (FI) после того, как образовалась новая эпику-
тикула . (nEpi); В — старая . эндокутикула aEndo, (рис. А) растворяется, превра-
щаясь в незначительный остаток, (R), новая экзокутикула и эндокутикула (пЕхо,
пЕпйо) достигли значительной толщины; С — старые эпи- и экзокутикула лопнули (Ru)
вдоль преобразованной экзувиальнэй линии разрыва (Вг, рис. В), новая кутикула
достигла полной толщины, но еще не затвердела и не окрасилась, клетки гиподермы
(Hypd) и версоновой железы перешли в фазу покоя. aEpi, aExo — старая эпи- и экзо-
кутикула соотв. Мет. Ь—базальная мембрана.
название э к з у в и я. Новая кутикула всегда просторнее старой, и пото-
му рост насекомых всегда сопровождается линьками. Расширив дан-
ные Плотникова (1904) и Тоуэра (1906), Вигглесворт дает следующее
описание этого процесса. В покровах имеются специальные л и н о ч н ы е,
Рис. 289. О—F. Генезис кутикулы и волосяной покров у чешуекрылых. D — разрез
через кутикулу тутового шелкопряда.Bombyx inori, зараженного пебрипой, по Ван дер
Флгасу; Е — разрез через кожу линяющей гусеницы 4 возраста китайского дубового
шелкопряда Antheraea pernyi, по Литвиновой; F — волосяной покров на туловище совки
Plusia moneta, по Кузнецову.
a — крупные шипы, Ь — мелкие шипики, Cut — кутикула, exuv—• экзувиальная жидкость, Hypd—•
гиподерма, п 2 , 3 — пучки волосков на мезо- и метанотуме, pat — тоже на patagia, tgl — то же на те-
гуле, trg III—• то же на III тергите брюшка.
или в е р с о и о в ы ж е л е з ы . Перед началом образования новой
кутикулы (рис. 289 А) они выделяют жидкий секрет (FI), который изли-
вается в пространство между вновь образовавшейся эпикутикулой (п Epi)
и отслоившейся старой эндокутикулой (a Endo). Секрет не влияет на эпи-
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и экзокутикулу, но действует на эндокутикулу. Последняя растворяется,
начиная снизу, наподобие подтаивающего куска льда и превращается в тон-
кий остаток (рис. 289 B,R). Межцу тем «под защитой» нерастворяющеися эпи-
кутикулы клетки гиподермы выделяют новую кутикулу (п Endo), которая
быстро утолщается. Проток железы не закрывается, но, по мере роста новой
кутикулы, удлиняется и продолжает изливать на ее поверхность свой сек-
рет. Этот последний растворяет все остатки старой эндокутикулы к тому
времени, когда новая достигает окончательной толщины. От старой остаются
лишь тонкие эпи- и экзокутикула, которые и лопаются (рис. 289 С, Rα).
Трещина преформирована в старом покрове; по Плотникову, экзокути-
кула вдоль ее линии (экзувиальная линия) резко утоньшена (рис. 289 В, Вг).
Таким образом," экзувий лишен эндокутикулы и состоит из двух осталь-
ных слоев. Раньше считалось, что секрет линочных желез имеет смазочное
значение и что линька является экскреторным процессом, а экзувий прини-
мался за экскрет. Однако, по Вигглесворту, большая часть кутикулярной
массы эндокутикулы не сбрасывается, а растворяется, а, с другой сто-
роны, получившийся раствор либо заглатывается, например шелкович-
ным червем (Вахтер, 1930), либо всасывается, через кожу, либо весь экзу-
вий съедается. Образующаяся кутикула имеет большую проницаемость.
Так, если каллифору вынуть из пупария за день до вылупления и поме-
стить в воду, то тело ее раздувается вследствие диффузии воды сквозь кожу
(Френкель, 1935). Если вспрыснуть линяющему Rhodnius под старую
кутикулу индигокармин, то он появляется в мальпигиевых сосудах, пройдя,
таким образом, сквозь новую кутикулу.
Растрескивание старой кутикулы происходит вследствие давления на
нее изнутри. Последнее осуществляется различными способами. Таракан
заглатывает для этого воздух, наполняя им зоб (Эйдманн, 1924). Водные
насекомые заглатывают воду. Обычно линяющее насекомое сокращает
задний конец тела, нагнетая кровь вперед. Многие личинки повисают при
линьке головой в\щз и, таким образом, утилизируют силу тяжести для
разрыва кутикулы. Новая кутикула во время линьки совершенно мягка.
Она расправляется, растягивается и затвердевает. Особенно важно рас-
правление крыльев. Оно идет за счет наполнения кишечника воздухом и
за счет нагнетания крови в крылья посредством сокращения туловищной
мускулатуры. Эйдманн прокалывал кишечник стрекозы Aeschna во
время расправления крыльев, и насекомое тотчас спадалось, как проткну-
тая пневматическая шина. Прокалывание крыльев и наркоз также остана-
вливают расправление, но если наркотизировать стрекозу и затем начать
сдавливать ее тело, то крылья расправляются. Каллифора при распра-
влении крыльев заглатывает воздух. Если дать ей немного воздуха, а
затем поместить в атмосферу углекислоты, то последняя быстро диффун-
дирует внутрь тела, и крылья расправляются в несколько секунд. Если
подвергнуть муху действию пониженного атмосферного давления (200 мм),
то ее крылья расправляются столь же быстро. При очень больших
крыльях использование силы тяжести необходимо для их расправления.
Так, айлантовый и дубовый шелкопряды, а также и другие бабочки при
выходе из куколки садятся так, что расправляющиеся крылья свободно
висят вниз. Если лишить бабочку возможности занять нужное положение,
то крылья не могут принять правильную плоскую форму, затвердевают
в смятом виде и уродуются.
§ 2. ПРИДАТКИ КОЖНЫХ ПОКРОВОВ
Кожные покровы насекомых дают несколько групп весьма важных
производных. Сюда относятся эндоскелетные образования, несочлененные
шипы и выросты, сочлененные выросты в виде волосков и сходных обра-
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зований и железы. Эндоскелетные образования возникают в виде внутрен-
них кожных складок. Их значение и строение разобраны при описании
головы, труди и брюшка.
sat
Рис. 29J. Шипы И отростки на теле различных насекомых. А — Xerophyllum simile
(Acridioldea); В'—C'ladonotus humbertianus (Acridioidea); С — Graphosoma italicum
(Heimptera, Pentatomidae); D—Sphaerocoris argus (Hemiptera, Scutelleridae); E —
Fulgara laternaria (Hemiptera, Fulgoridae); F—К—Hemiptera, Membracidae, F— Bocy-
dium; О — Cyphonia; H, J — Spongophorus, JJ~Oeda inflata; К — Pyrgonota bifo-
liata; L, Lt — Celyphus (Diptera, Brachycera); M — Dynastes neptunus (Coleoptera, Scara-
baeidae); N — шип гусеницы Vanessa. L,L^ — из Шарпа — Кузнецова, К, M— по Эйдмаипу.
А. Несочлененные выросты
Складка кожи, обращенная наружу, дает в зависимости от формы и
величины шип, рог, гребень и т. п. В их образовании участвуют значитель-
ные территории гиподермальных клеток, и в них продолжается полость тела
(рис. 287 D). Местоположение и степень развития несочлененных выростов
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различны. Очень часто на голенях встречаются ряды небольших острых
шипов. Сюда же принадлежат паранотальные выросты. Гребни свойственны
переднегруди саранчевых, у которых они могут очень сильно развиваться,
заходя даже за концы тела (рис. 290 А, В). У пластинчатоусых жуков
дупляков (Dynastinae) несочлененные выросты принимают форму рогов на
голове и на переднегрудном щите. Эти выросты каким-то образом связаны
с размножением, так как ими обладают только самцы (рис. 290 М). Анало-
гичные рога встречаются у навозников (Copris, Phanaeus и др.). Сильно
развитые выросты встречаются также у клопов, например у Graphosoma и
черепашки Eurygaster «щитик» среднегруди разрастается назад и в стороны,
прикрывая большую часть крыльев (рис. 290 С). У восточно-африканского
Sphaerocoris он прикрывает все брюшко и почти целиком крылья, придавая
клопу сходство с жуком (рис. 290 D). Аналогичный отросток скутеллума
встречается у африканской мухи Celyphus, которая благодаря его металли-
чески зеленой окраске больше напоминает жука листоеда, нежели предста-
вителя двукрылых (рис. 290 L, L
x
). Возвращаясь к Hemiptera надо прежде
всего указать на светоносок (Fulgoridae). Фонаревидные выступы на голове
крупных американских Fulgora (рис. 290 Е) первоначально были ошибочна
приняты за органы свечения. Однако максимального развития несочленен-
ные выросты достигают несомненно у тропических цикадок Membracidae.
Переднеспинка этих насекомых несет отростки самой разнообразной и при-
чудливой формы. Так, у Spongophorus (рис. 290 Я) передний отросток идет
вверх и затем назад и вниз, задний загибается вверх, уходя далеко за
конец тела. У другого вида Spongophorus (рис. 290 J) два разветвленных
рога идут вверх, третий назад. У Cyphonia (рис. 290 G) четыре рожка на-
правлены вперед, а три других направлены вилообразно назад, и их осно-
вания шаровидно вздуты. У Bocydium (рис. 290 F) от переднеспинки отходит
вверх ножка, но от нее, в свою очередь, отходят пять ветвей; четыре
передних снабжены шаровидными вздутиями, пятая, простая, идет назад над
спиной. Таким образом, над насекомым возвышается надстройка, кажущая-
ся чем-то отдельным от его тела. К переднеспинке замечательной Oeda
inflata (рис. 290 J J) прикреплено нечто вроде полого удлиненного баллона^
стЙжи которого состоят из прозрачной мембраны, натянутой на системе
разветвленных жилок. Наконец, у Pyrgonota bifoliata длина направленного
вверх отростка больше чем вдвое превышает длину тела (рис. 290 К). Функ-
циональное значение этих удивительных образований не раскрыто. Мысль
о том, что они маскируют своих обладателей не убедительна. Интересно,
однако, что в основе их строения, повидимому, лежит общий план (Стеблин).
Часто встречаются шипы на теле гусениц, у которых они иногда даже
разветвляются (рис. 290 N).
Б. Волоски
Еолосяной покров чрезвычайно характерен для насекомых. Степень его
развития весьма различна. Так, например, у шмеля и у многих пчел он
заслуживает названия меха, у многих бабочек волоски различной длины
образуют правильную систему пучков, которая сильно изменяет внешний
вид насекомого (рис. 289 F) и имеет критическое значение (стр. 461), Но
в других случаях волосяной покров гораздо менее заметен. Однако даже
па прозрачном крыле стрекозы при помощи микроскопа мы без труда нахо-
дим множество небольших волосков.
В о л о с к и , или щ е т и н к и, мли х е т ы (chaetae) являются
сочлененными придатками покровов. Формы их разнообразны, и, например
чешуйки бабочек, представляют собою видоизмененные волоски. Несмотря
на свои малый размер, волоски нередко чрезвычайно стойки в числе и рас-
положении, что используется как систематический признак, и в система-
тике возникло понятие хетотаксии.
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Рассмотрим, как пример, расположение волосков или щетинок на теле гусениц, по Ге-
расимову (1940). На средних брюшных сегментах с третьего по шестой схема расположе-
ния щетинок одна и та же. С каждой стороны (справа, слева) сегмент имеет следующие
щетинки, обозначаемые римскими цифрами (рис. 291 В). На спине близ средней линии
сидят одна за другой две щетинки (I, II). Сбоку вокруг дыхальца (Stg) располагаются три
(III, Ilia, IV), несколько ниже еще одна ( V) и еще ниже и кзади еще одна (VI). Около:.
Рис, 291. Схема расположения волосков на теле гусениц.
А — передне- и среднегрудной сегменты; В — один из /// —
VI сегментов брюшка; С — левая половина головы. По Гера-
симову. Объяснение см. текст.
брюшной ноги находится группа из трех щетинок ( VII а, Ь,с) и у средней линии брюшноВ
стороны одна (VIII). Еще две маленькие щетинки находятся вверху близ переднего края







сколько иное. Например, на
девятом сегменте все щетин-
ки располагаются в одну
линию. На грудных сегмен-
тах расположение еще более
уклоняется от спинного, но
щетинки те же, или почти те
же самые. Голова гусеницы
также имеет постоянный со-
став щетинок: две клипеаль-
ных (Cl
u
 CIJ, лобную (Ft),
две фронто латеральных (Frl,,
Frit), три передних (А,, А
ъ
•А3), две задних (Ри Рг), од-
ну латеральную (Lt), по три
глазных (О,, О2, — третья
не видна на рисунке) и под-
глазных (SO не видна на
рис.), одну щечную (G{ не
видна на рис.) и три темен-
ных (V,, Vα, V
s
). Кроме то-
го, верхняя губа имеет шесть
пар щетинок на эпифаринксе.
Описанный план расположе-
ния хотя и подвергается ряду
изменений, но тем не менее
является общим для всего
громадного отряда чешуекрылых (Герасимов). Аналогичное постоянство наблюдается н
в других отрядах. Отсюда следует, что эти мало заметные образования имеют суще-
ственное значение для организма, которое, однако, остается невыясненным.
Рис. 292. А — схема основания волоска; В — разви-
вающийся во время линьки волосок Rhodnius по Виг-
глесворту.
Circ — кольцевой сочленовный • бугорок, Circg — его клетка,
Endo — эндокутикула, Ехо —экзокутикула, Hypd — гиподерма,
Мет — сочленовная мембрана волоска, Metng — ее клетка,.
Trich — волосок, Trichg — трихогенная клетка.
В простейшем виде волосок есть одноклеточное образование. Одна из
клеток гиподермы — т р и х о г е н н а я к л е т к а (рис. 292 A, Trichg)—
увеличивается и выпускает отросток сквозь пору в эндокутикуле. Отро-
сток одет зкзокутикулярным колпачком, имеющим форму сильно вытя-
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"нутого и несколько согнутого конуса (рис. 287 А). Колпачок и есть'соб-
ственно волосок (рис. 292 A, Trichg). Кутикула волоска соединена с ку-
тикулой кожи посредством тонкой и гибкой сочленовной мембраны (Мет),
которая окружает основание волоска, волосок поэтому несколько под-
вижен и может быть назван сочлененным придатком кожи. Плазма внутри во-
лоска обычно атрофируется, может атрофироваться и вся трихогенная клет-
к а ^ тогда волосок становится мертвым образованием. Кроме трихогенной
клетки, с волоском всегда связана м е м б р а н н а я к л е т к а (Memg),
которая дает сочленовную мембрану. Волосок при своем развитии про-
растает сквозь мембранную клетку (рис. 292 В). Основание волоска и его
мембрана погружены в углубление. Это последнее нередко окружено ва-
ликом (рис. 292 Л, Circ), образовательные клетки которого (Circg) круп-
нее окружающих гиподермальных (Hypd).
По Лийсу и Уоддингтону (1942) щетинка дрозофилы развивается из. двух клеток—тор-
могенной (клетка бугорка) и трихогенной. Они обособляются через 15 часов, а щетинки
вырастают, главным образом, в промежуток времени между 30 и 55 часами после образова-
ния пупария.
Рис. 293. А — F — различные формы волосков Hymenoptera; Q — сцепочный
волосок заднего крыла дорожной осы; Н — прицепной волосок на брюшке
Heliothrips, по; J —• прицепной волосок жужелицы Harpalus flavicornis;
"К — то же, жужелицы Feronia nigra; L — то же, плавунца Cybister; M —
Timor; чешуйки: N—пчелы Coelioxys; Р — щетинохвостки Machilis по
Насонову.
Модификации основной схемы волоска весьма разнообразны. Так,
если волосок значительно увеличивается без особых изменений своей фор-
мы, то получается ш п о р а , или щ е т и н к а . Шпоры располагаются
-большей частью на концах голеней и могут иметь значение для фиксации
ноги на субстрате; щетинки встречаются в различных местах тела и особен-
но характерны для мух. У перепончатокрылых (рис. 293 G) встречаются,
с одной стороны, крючковидные волоски, служащие для сцепления крыль-
ев (стр. 242), с другой, — у пчелиных развиваются разветвленные и пери-
стые воло.ски, служащие для удержания пыльцы (рис. 293 А — F). При-
цепные волоски с расширением на конце встречаются у трипсов и у жуков
(рис. 293 Н, J).
В. Чешуйки
Характерным производным волосков являются чешуйки. Они встречают-
ся у Apterygota(Lepismatidae, Machilidae.Collembola),долгоносиков,укома-
ров, у некоторых перепончатокрылых, но наиболее развиты у бабочек. Про-
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исхождение чешуек из волосков становится ясным при рассмотрении,
например, крыла Parnassius (рис. 294). На прозрачном крае крыла
находятся очень узкие чешуйки, почти волоски, ближе к середине они
расширены, но концы их остры
и, наконец, еще ближе к осно-
ванию крыла, где чешуйчатый
покров не прозрачен, сидят
широкие чешуйки. С другой
стороны, их развитие идет по
той же схеме, что и развитие
волоска. В куколочном крыле
бабочки все клетки гиподермы
первоначально одинаковы
(рис. 295 А). Затем будущая
трихогенная клетка увеличи-
вается. Базальная часть ее
выклинивается вниз из общего
ряда (В), а наружу от нее
отходит отросток (С, Lep).
Сначала он мешковиден, но
затем вытягивается и прини-
мает форму двуслойной пла-
гтинки чрттгйки /Г) FF)
стинки — чешуйки (и, с, г ) .
 О р и г
_
 М е с т о н а х о ж д е
н и я чешуек различных типов
Детали ЭТОГО Процесса, изу- (внизу) показаны кружками. Узкие чешуйки края
ченного у эфестии, следую- крыла постепенно переходят в широкие чешуйки
щие. Т р и х о г е н н а я клетка от- его основания.
личается от соседних крупной
величиной (рис. 296 А) и подвергается двум дифференциальным митозам.
Веретено первого митоза направлено перпендикулярно к поверхности
крыла (тогда как обычно веретена параллельны ей) и делит клетку на
Plasm s c
Рис. 294. Волоски и чешуйки на крыле
О г
_
 М е с т о н а х о ж д е
н и я чешуек различных типов
У й
Рис. 295. Развитие чешуйки у Lymantria dispar на разрезах через
крыло куколок различного возраста.
Cut — кутикула, Hypd — гиподерма, Lep — чешуйка, Mem. b — базальная мем-
брана, Plasm — плазматический слой, Trichg — трихогенная клетка (образова-
тельная клетка чешуйки), Trlchgi — дегенерирующая трихогенная клетка,Vac —
вакуоль.
верхнюю большую и нижнюю маленькую клетки (В, С). Последняя затем
атрофируется (D, Е). Большая клетка снова делится, причем веретено
деления образует с поверхностью гиподермы угол в 30°, обращенный вер-
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Рис. 296. Развитие чешуйки у Epliestia
kiihniella.на поперечных разрезах через
крыло (А—Н, J) и на тотальных пре-
паратах (I,, К — N), А—D — 3 день
после окукления; Е— Н—4 день, /—J —
•5 день; К. — б день; L — 7 день; М —
8,5 дней; N — 12,5 дней. По Штоссберг,
Рис. 297. А - рпашложгпиг нгшуек у Vanessa articae, IID Келеру; В — восемь
типов кроющих чешуек Ephestia ktiehniella, по Кюну и Генке.
вшиною к основанию крыла (F, G ).• Две получающиеся клетки не одина-
ковы по величине. Большая дает наружу отросток, который превращается
в чешуйку, меньшая охватывает основание отростка и превращается в со-
членовную клетку (-Н, J). Окончательная величина чешуйки дости-
гается у эфестии на тринадцатый день развития куколки (I — N). Плазма
чешуйки дегенерирует (рис. 295 G, Я). Остатки ядра и плазмы сочленов-
ной клетки закрывают вход в полость чешуйки, изолируя ее от полости







(рис. 297 А). У эфе-
стии, однако, распо-
ложение более слож-
но., так как ее чешуй-
ки имеют очень раз-
личную длину и де-















так называемые ц и-
л и и (cilia); они наи-
более узки и длинны.
Чешуйка прикреп-
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Рис. 298. Строение чешуек бабочек. А —• О —• поперечные
разрезы; А— Lithosia luridicola; В — краевая чешуйка
пластин-
чатая ее часть дву-
СТВОМ ТОНКОГО КО- Plusia gamma; С — обычная чешуйка ее же; О— Pyrameis
рОТКОГО стебелька. atalanta; E — реконструкция участка чешуйки Pyrameis
П ' atalanta (лестничный тип); F, О,Н~ схемы решеток верхней
м е м
браны; F — лестничный тип; G — сетчатый тип; Н —
 рядовой тип.
СЛОИНа. ЬОКОВЫе Края с — ребрышко, Lam. in/ — нижняя пластинка, Trub — трабекулы.
ее гладки, концевой
несет зубцы. В чешуйке различа!от н и ж н ю ю и в е р х н ю ю
мембраны (рис. 298 Е, Lam. inf). Разделяющая их полость ' прони-
зана многочисленными вертикальными опорными т р а б е к у л а -
м и (Trab). Нижняя мембрана, например у Pyrameis, не подвергается
особенным осложнениям, но на верхней развиваются ребрышки (С),
параллельные бокам, тогда как промежутки между ребрышками пробо-
дены множеством отверстий. Площадь отверстий больше таковой площади
собственно пластинки и последняя сводится к узким перекладинам меж-
ду отверстиями. В зависимости от расположения перекладин и отвер-
стий различают рядовой тип (Lycaenidae, многие Heterocera — Я), сет-
чатый тип (Papilionidae — G) и лестничный тип (прочие Rhopalocera — F ) .
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Через эту систему отверстий полость чешуйки широко сообщается с на-
ружной средой. Строение чешуек нередко еще осложняется специальными
структурами, связанными с оптической окраской (стр. 411).
Г. Присасывательные и гидрофобные волоски
Волоски иногда приобретают прицепную функцию, например у клопа
Rhodnius (стр. 221). Остановимся на п р и с а с ы в а т е л ь н ы х в о л о-
Рис. 299. Плавунец Dytiscus. А— лапка передней ноги самца снизу с крупными и мел-
кими присосками; В — разрез через основание присоски; С — разрез через присоску;
D — копуляция.
Ах — осевая клетка, Ах, — осевой цилиндр, Av3 — шапочка (хитинизированная осевая клетдо),
С—радиальные ребра, Chit—внутренний слой хитина, 01 — железистые клетки, Marg — краевые
волоски, Pal — палисадный эпителий, Pail— хитиновые трубочки палисадного эпителия, Рей — ножка,Set — краевая щетинка.
с к а х самца плавунца. При копуляпии он находится сверху и при-
сасывается к грудному щиту и элитрам самки подошвами передних и
средних лапок (рис. 299 D), которые в связи с этим видоизменены. На пе-
редней ноге два последних членика нормальны, три первые расширены и
образуют в совокупности круглый присасывательный диск, в котором, од-
нако, видны два сочленения, разделяющие его на три части (А). Вся ниж-
няя поверхность диска покрыта присосками. Две из них очень большие,
а остальные, которых около 40 штук, маленькие. Рассмотрим строение
большой присоски (В, С). В ее образовании участвуют одна очень крупная
о с е в а я к л е т к а (Ах) и множество п а л и с а д н ы х к л е т о к
(Pal), расположенных вокруг осевой. Они хотя и мельче осевой, но гораздо
крупнее нормальных клеток гиподермы. Осевая клетка дает .хитиновый
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о с е в о й ц и л и н д р (Axt), который на конце расширен в присасыва-
тельный д и с к . Диск вогнут снизу, укреплен радиальными ребрами (С}
и усажен волосками по краям (Marg). Хитин цилиндра и диска крепок
и-эластичен. Осевой цилиндр окружен слоем гораздо более мягкого и рых-
лого, хитина, который переходит на. верхнюю сторону диска, образуя
ножку (Рей) присоски. Осевая клетка в описанном виде существует лишь
у молодого жука. По мере склеротизации осевого цилиндра ее плазма
отступает вверх и, наконец, образует неправильную хитиновую ш а п о ч к у
(Ах
г
), которая прикрывает зонтикообразно расширенный верхний
конец цилиндра. Палисадные клетки образуют каждая хитиновую т р у -
б о ч к у (Рй1
х
) со слепым нижним концом. Трубочки тесно сидят на
колоколообразной поверхности вокруг основания цилиндра. Нижние
концы трубочки лежат в рыхлом хитине ножки. Последняя окружена
зоной ж е л е з и с т ы х (GI) клеток. За ними начинается неизмененный
эпителий подошвы лапки. Таким образом, большая присоска в своих
главных частях происходит из одной гиподермальной клетки, и ее
Рис. 300. А, А\ — гидрофильный волосок в воде в поперечном.разрезе; А
х
 — положение
равновесия; В, Bj — гидрофобный волосок в воде; В
г
— положение равновесия; С —
дыхальце, окруженное венчиком гидрофобных волосков под водой (у личинки Stra-
tiomys); D, E — то же, на поверхности воды; Е — положение равновесия; F — короткие
прямые гидрофобные волоски (на вентральной поверхности Dytiscus); G — гидро-
фобные волоски с загнутыми концами (у Elmis и Harmonia). По Вигглесворту
Н — гидрофобный волосок личинки Anopheles, по Мончадскому.
можно рассматривать как видоизмененный волосок. Малые присоски
устроены по этому же типу, но проще. Действие присоски слагается из
двух моментов. В силу своей эластичности присоска прижимается к глад-
ким покровам самки очень плотно, по прекращении надавливания под нею
образуется вакуум, который ее и удерживает. Кроме того, секрет желези-
стых клеток, повидимому, клейкий.
Три первых членика лапки среднегрудной ноги самца плавунца имеют нормаль-
ную форму, но их подошвы усажены множеством присосок, числом 1000—1600,.
которые гораздо мельче малых присосок передней ноги.
Г и д р о ф о б н ы е в о л о с к и могут сделать поверхность тела водных
насекомых несмачивающейся. У насекомых различают гидрофильные к
гидрофобные волоски. У первых при соприкосновении с водой так называе-
мый краевой угол поверхностного натяжения почти равен нулю, вследствие
чего волосок смачивается и, будучи погружен в воду, остается там в со-
стоянии равновесия (рис. 300 А, А{). У вторых указанный угол при-
ближается к 90°, волосок поэтому не смачивается, погружение его больше
чем на половину нарушает равновесие и приводит к выталкиванию волоска
из воды (В, В
х
). Гидрофобные волоски вокруг дыхалец водных насекомых
препятствуют проникновению воды в дыхательную систему (С, D). Слож-
но устроенные иолоски личинки Anopheles удерживают ее около поверх-
ностной пленки воды (Н). Каждый волосок состоит из стержня, на
котором веером сидят складывающиеся лепестки. В раскрытом состоя-
нии они распростерты по поверхности воды и в силу капиллярности под-
держивают тело личинки. При погружении веер складывается и захваты-
вает под воду запас воздуха. Последний способствует пробиванию по-
верхностной пленки воды при следующем вснлывании (Мончадский, 1936).
Д. Ядовитые волоски и андроконии
У гусениц распространены ядовитые волоски. Особенность ядовитого во-
лоска состоит в том, что к волоску обычного типа присоединена железистая
Рис. 301. Ядовитые волоски гусениц. А — поперечный разрез через перезимовавшую
гусеницу златогузку Nygrnia chrysorrhoea, В — часть субмедиального поля ядовитых во-
лосков (волоски удалены)' ее же, С — защитный (Chae) и ядовитый (Venom,) ее же, D —
ядовитые волоски и железа Nygmia phaeorrhoea, E — разрез кожи человека с введенным
в нее ядовитым волоском Nygmia chrysorrhoea, F — схема ядовитого волоска. D — по
Джилмеру, F — по Снодграссу, остальные по Павловскому и Штейну.
а — обламывающийся кончик волоска, Adip— жировое тело, Ь — отверстие для ядовитого волоска,
.<• — бугорок ядовитых волосков, Chae— р.олосок, сот ~ роговой слой, Cor— сердце, Endo — эндо-
кутикула, ерй— эпидермис, GI. ser— прядильная железа, Hypd—гиподерма, Мет. f>— базалнная
мембрана, т — мышца, двигающая ядовитыми волосками, т. I — продольные мышцы, Mes — средняя
кишка, N. V — брюшная нервная цепочка, Тг — трахея, Рар — сосочек, Trichg — трихогенная клетка,
ТнЬ — бугорок с ядовитыми волосками, Venomi — ядовитый волосок, Venom.2 — внутриклеточные ядо-
витые каналы, Venom3 — клетка, выделяющая яд.
клетка (рис. 301 F, Venom3). Ее секрет ядовит и наполняет полость волоска.
Острый конец последнего очень тонок. При прикосновении к такой гусенице
волосок вонзается в кожу; кончик обламывается (а) и ядовитая жид-
кость изливается. Другой тип волоска встречается у златогузки
(рис. 301, D). Здесь волоски (Venoml) имеют форму зазубренных стрелок
и погружены острыми концами в резервуар железистой клетки (Venom
s
).
В каждой клетке находится от 3 до 12 волосков, а железы образуют боль-
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шие скопления на спинных бугорках гусеницы (рис. 301 А, УепоЩ).
Волоски очень малы, легко выпадают из желез, попадают на кожу человека,
в глаза, в дыхательные пути и т. д. Ядовитый секрет их вызывает сморщива-
•Andr
Рис. 302. Андроконии у самцов бабочек. А — Lycaena icarus; В — Pieris
napi; С — передняя нога Hepialus hecta; D — ее голень в поперечном
разрезе; Е~— поперечный разрез через передний край переднего крыла
толстоголовки (Hesperidae);/7— андрокониальная камера Danais plexippus;
В, Е — по Кузнецову.
АШ
разрез крыловой пластинки, Andr — андроконии, Cam. anir — андрокониаль-
ная камера, 01 — железистые клетки. Малые буквы см. текст.
ние и распад столбиков эритроцитов человека. Согласно исследованию Пав-
ловского и Штейна (1927), у перезимовавшей гусеницы златогузки ядовитый
аппарат устроен следующим образом. На первом и втором абдоминальных
тергитах лежат по два субмедиальных поля, покрытых множеством бугор-
3-1 Курт- обще а энтомологии 36J
ков (рис. 301 В, с). Каждый бугорок несет* от 2 до 7 ядовитых волосков,
которые проходят через специальные отверстия (Ь) в кутикуле бугорка.
Таким образом, на субмедиальном поле находится густой пучок волосков
(рис. 301 А, Venonij^). При сокращении мышц (т), которые идут от проме-
жутка между субмедиальными полями к боковым частям покровов гусе-
ницы, пучки наклоняются друг к другу, соприкасаются, часть волосков
обламывается и попадает на кожу врага. Латерально от субмедиальных полей
расположены защитные волоски (Chae). Они длинны, покрыты зубчиками,
лишены полости и защищают ядовитые волоски от повреждений. Что касается
до ядовитого волоска, то он имеет вид стрелки с многочисленными остриями,
обращенными наружу (рис. 301 С, Venom1). Внутри он имеет полость,
в которую при приготовлении препарата может попасть пузырек воздуха,
и которая сообщается с ядовитой железистой клеткой (Venom3). Как пока-
зали Павловский и Штейн, втирание в человеческую кожу ядовитых воло-
сков златогузки или экстракта из них вызывает местное воспаление, ин-
фильтраты и некроз эпителия и лейкоцитов. После завоза златогузки в США,
там появились дерматиты, конъюнктивиты и т. п. заболевания, связь кото-
рых со златогузкой была затем вполне установлена (Джилмер, 1925).
Симптомы заболеваний, причиняемых златогузкой и другими гусеницами,
бывали настолько резки, что приходилось иногда закрывать школы впредь до
истребления гусениц Megalopyge на ближайших деревьях. У чувствитель-
ных лиц поражение запястья приводило к вздуванию всей руки почти
вдвое.
А н д р о к о н и я м и называются волосяные и чешуйчатые образо-
вания, которые встречаются преимущественно у самцов бабочек, связаны
со сближением полов, и у некоторых форм издают уловимые для человека
ароматические запахи. Так, южно-американские нимфалиды Ргеропа пах-
нут ванилью. Формы и местоположение андрокониев разнообразны. У голу-
бянок (рис. 302 А) андрокониальная чешуйка имеет длинный стебелек,
ее внутренняя полость пронизана трабекулами и наполнена секретом, ко-
торый выделяется двумя железистыми клетками, находящимися при осно-
вании. Наружная мембрана имеет отверстия для выхода секрета, но они
менее многочисленны, чем в чешуйках обычного типа. У брюквенницы ан-
дрокониальная чешуйка состоит из стебелька, расширенной пластинки
и бахромы на конце (рис. 302 В). У Hepialus андроконии находятся на пе-
редней голени (рис. 302 С, Andr). Последняя заполнена крупными желе-
зистыми клетками (рис. 302 D, GI) и значительно толще бедра, тогда как
лапка исчезла. У некоторых толстоголовок андроконии сидят близ края пе-
реднего крыла в специальной камере (рис. 302 Е, Andr): передний край крыла
загнут вверх и назад (на рисунке справа), а удлиненные кроющие чешуйки
как верхней (а), так и нижней (Ь) стороны крыла образуют стенки камеры.
Камера, образованная "целиком за счет складки заднего крыла, имеется и у
Danais. Внутренность ее (рис. 302 F, Cam, andr) выстлана железистыми
клетками (GI) с андрокониальными чешуйками (Andr). У крушинницы
андроконии находятся на конце брюшка (рис. 325).
Глава XXV
ЖЕЛЕЗЫ
, Насекомые обладают множеством желез. Последние настолько раз-
нообразны, что дать их рациональную классификацию затруднительно.
Одни из них выделяют секреты наружу, другие, наоборот, в различные
внутренние полости, третьи занимают промежуточное положение. Мы
рассмотрим ряд желез, связанных с наружными покровами. Как видно
будет из приведенных примеров, функции этих желез крайне различны,
откуда следует, что пластичность гиподермальных клеток, дающих начало
железам, весьма велика. Слюнные железы будут описаны в главе о кишеч-
нике (стр. 512). В «Курсе энтомологии» Насонова (1901) дана сводка
материала по железам насекомых, которая сохраняет свой интерес до
настоящего времени.
§ 1. ПАХУЧИЕ И АРОМАТИЧЕСКИЕ ЖЕЛЕЗЫ
Распространение запахов нередко встречается у насекомых. Особенно
характерны они для Hemiptera. У личинки солдатика ( Pyrrhocoris apterus)
имеются три железы, открывающиеся на передних краях четвертого, пятого
и шестого тергитов (рис. 303 А). Железа представляет собою просторный
мешок. Ее щелевидное отверстие запирается двумя губами со сходящимися
гребнями, которые раздвигаются при помощи сокращения двух пар про-
дольных мышц (т%, т3). Закрывание отверстия происходит благодаря
эластичности кутикулы. Железистые клетки (Gi) занимают лишь брюш-
ную стенку мешка, тогда как спинная образована простыми гиподермаль-
ными клетками. Внутри каждой клетки имеется извитой хитиновый канал
с резервуаром (Tub), так что секрет проходит сквозь хитин кана-
ла. Мышцы (nil), прикрепленные к загнутому вперед концу мешка,
растягивая его, суживают его полость и таким образом выдавливают секрет
наружу. Аналогично устроенные пахучие железы имеет личинка постель-
ного клопа. У взрослых полужесткокрылых появляются пахучие железы
на груди. Они открываются, например, у Palomena prasina на бгюшной
стороне заднегруди (рис. 303 В, М). Устройство их еще более сложно. Так,
у Pyrrhocoris (рис. 303 С) железа состоит из секреторного < тдела (G1),
резервуара (Res), запирательного конуса (Con) с мышцей и полого
выводного отдела (Саш).
Запах веществ, выделяемых этими железами, не всегда столь неприятен,
как запах постельного клопа. Так, запах Pizostethas cursitans напоминает
землянику. Биологическое значение запаха клопов было до последнего
времени неясно. Его считают отпугивающим или связывают с привлечением
полов, хотя он свойственен и самцам и самкам. Однако по Федотову (1944),
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черепашка (Burygaster integriceps) руководится запахом желез, когда
собирается в большие скопления при своих миграциях. В соответствии с
этим ее железы обнаруживают циклические изменения — в миграционные
Г/уЖ-
т,
Рис. 303. А — пахучая железа личинки клопа Pyrrhocoris apterus; В — отверстие (М)
пахучей железы у клопа Pαlomena prasina; С—пахучая железа взрослого Pyrrhocoris
apterus.
Cam — выводная камера, Con — запирательный конус, Cut — кутикула, 01 — железистая клетка,
Hypd — гиподерма, т1 — мышца, суживающая железу, т 2 , т3 — мышцы, раскрывающие отверстие
Железы, Mem. b — базальная мембрана, Pigm — пигментированное поле, Res — резервуар,
Trg IV —четвертый тергит брюшка, Tub — хитиновый внутриклеточный канал.
периоды в них много секрета, а во время зимовки они уменьшаются в
объеме. В период максимальной активности выделение секрета настолько
сильно, что «при держании клопов в руках от их запаха раздражаются
В
Рис. 304. Пахучие железы. А — разрез железы Chrysopa perla (Neuroptera); В ~ ее от-
дельная клетка; С — разрез пахучей железы рабочей пчелы Apis mellifica; D —
кормящиеся пчелы, левая вывернула пахучую железу. D по Фришу, из Шванвича;
Cam — камера железы, Сап — выводной канал, Сащ—секреторные канальцы, С а п 2 — выводной
канал, Сап
а
 — клетка выводного канала, Cut — кутикула, GI — железистая клетка, Hypd — гипо-
дерма, Trg VI, Trg VII — шестой и седьмой тергиты.
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слизистые оболочки глаз и носа» (Федотов, 1946), В состав секрета нередко
входит цимициновая кислота (С18Н28О2), от которой, повидимому, и зависит
неприятный запах. •
Кроме полужесткокрылых, пахучие железы встречаются и у многих
других насекомых. Так, у хризопы (Chrysopa), запах которой напоминает
человеческий кал, железы расположены по бокам переднегруди (рис. 304 А).
Вокруг протока железистой клетки располагается зона канальцев, по
которым секрет выходит в общий проток (В). Пахучие железы пчелы,
открытые Зубаревым (1883), находятся в глубокой сочленовной сумке между
шестым и седьмым тергитами и состоят из кучки железистых клеток (рис.
304 С, 01). Сумка способна выпячиваться наружу, издавая запах фруктового
характера. Железа пускается в ход, когда пчела принимает обильную
пищу или подлетает к ней (рис. 304 D). Как показал Фриш (1919), это
привлекает других особей к данному источнику пищи.
§ 2. ОТПУГИВАЮЩИЕ ЖЕЛЕЗЫ
У п л а в у н ц а имеется пара больших отпугивающих желез в перед-
негруди. Они открываются между переднеспинкой и головой и состоят из
крупных клеток, сходных с клетками желез хризопы. Их белый ядовитый сек-
рет выпускается жуком при опасности. Рыбка длиной в 3—4 см погибает
через час в сосуде, куда пущена капля секрета. Повидимому, этот яд
служит насекомому защитой против естественных врагов.
Большой известностью пользуются железы ж у к о в б о м б а р д и -
р о в (Brachinus). Это две железы, открывающиеся по бокам анального
т
йплЛ
Рис.305. Отпугивающие железы: А—гусеницы Cerura vinula, по Корошши Кончек,
В—солдата термита Coptotermes ceylonicus, из Иммса и С — носатого термита Тег-
mes bellicosus, по Насонову.
Сап — проток железы, Сег—головной мозг, Сое — слепой придаток, fr — лобный отросток, <5/ — же-
леза, Gli, Gti — широкая и узкая части протока железы соотв., Gn. sub— подглоточный ганглий,
Hyp—гипофаринкс, Int — кишка, Lbr—верхняя губа, m — мышцы, m. md — мышцы мандибулы,
Oes —пищевод, Рог — отверстие железы, Vest— преддверие (vestibulum).
отверстия. Их жидкий секрет содержит азотнокислые соли и окись азота.
При выпускании наружу, соприкасаясь с воздухом, он взрывается с об-
разованием белого или голубоватого облачка. У крупных тропических
видов звук взрыва сравнивают со взрывом открытого наперстка пороха.
Попадая на кожу, облачко причиняет боль и почернение. Оборонительное
значение этих желез очевидно.
Отпугивающая железа гусеницы гарпии (Cerura vinula) открывается
впереди передних ног. Ее мешковидная секреторная часть сплюснута
дорсо-вентрально (рис. 305 A, GI), короткий узкий проток (Сап) соединяет
ее с вытянутым в сторону преддверием (Vest), которое открывается наружу
и снабжено системой мышц (т) и Маленькими слепыми придатками
(Сое). Железа выстлана кутикулой с шипиками и бугорками; ее секретор-
ные клетки крупны, ядра их разветвлены (Кончек, 1918). Жидкий секрет
железы c< д: ржит муравьиную кислоту и выбрызгивается- на значительное
расстояние. Попадая на слизистые оболочки, он вызывает раздражение..
Железа связана также с постройкой кокона (стр. 384) и встречается у Дру*
п.х видов гусениц, но, повидимому, не имеет оборонительного характера.
Замечательны оборонительные железы термитов. Отверстие железы находится или
на лбу, или у так называемых носатых особей на конце специального лобного отростка
(рис. 3 В, 30f. С) Мешю видная железа оСычно лежит в голове, иногда она столь велика,
что заполняет у CoptAermes почти все тело, доходя до конца брюшка и оттесняя вниз
кишечник и другие органы (рис. 305 В). Секрет выделяется при обороне термитника от
нападений; г и жидкий в виде капель, или пргдст >влен шелковистыми нитями. Солдаты
попадают каплями секрета на антенны нападающих муравьев, и пораженные таким
способом враги выходят из строя.
§ 3. ВОСКОВЫЕ ЖЕЛЕЗЫ
Восковые железы наиболее распространены и разнообразны у п о л у-
ж е с т к о к р ы л ы х , преимущественно Homoptera, у которых часто
встречаются едж клеточные железы. Так, у цикадки Phromnia .marginella
А В
Рис. 300. A — F — восковые железы Hemiptera. A — цикадки Phromnia marginella
(Flatidae); В — червеца Diaspidinae; С — циркум-генитальная группа желез червеца
Epidiaspis рiricoIα; D — сложная железа Оliarius panzeri (Fulgoridae); E,F — тли основа-
тельницы Pemphigus bursarius; в начале ($) и в конце (FJ секредии воска.
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{рис. 306 А) от воскоотделительной клетки идет широкий вырост сквозь
эндокутикулу, итаким образом, восковое выделение проходит только через
экзокутикулу. В других случаях, как, например, у червецов Diaspidinae,
кутикула образует углублением над
ним имеется кутикулярная решетча-
тая пластинка, придающая восковому
секрету определенную форму (рис.
306 В). Одноклеточные железы могут
сближаться и образуют многоклеточ--
ную железу (рис. 306 С). Ее клетки
иногда дифференцируются и приобре-
тают правильное расположение. Так,
у О liar ius они располагаются группа-
ми, состоящими каждая из большой
центральной и нескольких краевых
клеток (рис. 306 D). Восковой секрет
Homoptera по большей части имеет фор-
му нитей, образующих пушистый по-
кров на теле, например у тли Pemphi-
gus (рис. 306 E,F), у личинки ольхо-
вой листоблошки (Psylla alni) и др.
Иногда даже у крупных форм нити
достигают длины, превышающейдлину
тела, как, например, у светоноски
Lystra (рис. 306 G). У Oltarius воско-
вые выделения образуют плотные,
пучки (рис. 306 Я), у самок червецов
И
Рис. 306. G — М — восковые выделения Hemiptera: Q — восковые нити у Lystra
(Fulgoridae); Н — плотный пучок выделений у личинки Oliarius panzeri (Fulgoridae);
J — яйцевой щиток самки Icerya purchasi; K,L, M — пупарии личинок калифорнийских
Aleurodidae; К — Asterochiton madroni; L—Aleuroplatus coronatus; M — Pealius kellogi;
Из Вебера.
а — опорные клетки, Cut — кутикула, Gl—железистые клетки, G/. strn. — стернальные восковые
желевы. Fit. cer — восковые нити; Hypd— гиподерма, peri — периферические клетки, Рог—отвер-
стия, Seer — секреторная полость, Secr4 — секреторная форма, ? — центральная клетка.
из них образуются щитки для прикрывания яиц (рис. 306 J), у личинок
Aleurodidae они приобретают звездообразное расположение (рис. 306 К, L,
М), причем каждый вид характеризуется своей формой воскового выде-
ления. В большинстве случаев восковой по-
кров, очевидно, служит для защиты, но вряд
ли его роль ограничивается только этим.
Особую форму выделения воска имеют не-
которые т л и . У Aphis fabae внутри так на-
зываемых соковых трубочек (рис. 307 А, В),
сидящих на спинной стороне брюшка, нахо-
дятся шаровидные тельца (Sph). Они выво-
дятся наружу, когда при помощи специальной .
мышцы (т) открывается крышечка на конце
трубочки. Это кровяные клетки, наполненные
воском. Предполагается, что, выходя из
трубочек, они залепляют челюсти нападаю-
щих хищников. Необычное происхождение
этого воскового выделения подтверждает-
ся тем, что в крови червецов также най-
дены свободные восковые клетки (Теодоро,
1916). В связи с этим понятна точка зрения
Берлезе, что воск представляет собою экскрет.
Замечательна утилизация восковых выде-
лений у личинок п е н н и ц (Aphrophora).
Они окружают себя пенистым выделением, в котором спрятано все
тело за исключением конца брюшка (рис. 308 В). Пена . образуется
следующим образом. На седьмом и восьмом сегментах брюшка находятся
восковые железы. Жидкие' экскременты содержат мочекислые соли, про-
Рис. 307. Соковые трубочки
самки тли Aphis fabae. A —
бескрылой; В — крылатой. По
Веберу.
Обозначения см. текст.
Рис. 308. Выделение пены у Aphrophora salicis. A — личинка V возраста, освобожденная
от пены; В — то же, в пене (схематический разрез); С — то же, вид снизу; D, Е — два по-
перечных разреза через брюшко на уровне стрелок. По Веберу.
Аег — воздушная камера, Аег1— дыхательное отверстие, m — мышца, Stg — дыхальце.
исходящие из мальпигиевых сосудов, и фермент, который расщепляет и омы-
ляет воск. Воск и экскременты дают стойкую пену, известную под названием
«кукушкиных слюнок». В связи с жизнью внутри пены, у личинки моди-
фицирован дыхательный аппарат. Края брюшных тергитов загнуты вниз
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и образуют желобообразную камеру под вентральной поверхностью брюшка
(рис. 308 С, £>). Дыхальца открываются в камеру (Е, stg), а ее задний конец вы-
ставлен-из пены и таким образом происходит снабжение воздухом. Иногда,
впрочем, утилизируется воздух, находящийся в пузырях пены. Если удалить
пену с тела личинки, то она начинает сосать растение и вскоре выделяет из зад-
Рис. 309. Восковые железы рабочей пчелы Apis mellifica. А—тотальный препарат
желез; В — продольный разрез через железу и кармашек, по Снодграссу; С — разрез
через клетки недеятельной железы; D — начало деятельности; Е — максимум воско-
отделения; F — ослабление и G — прекращение воскоотделенпя, по Дрейлингу;
Н — передача восковой пластинки мандибулам, по Кастилю.
Adip — жировое тело, Cut — кутикула, GI — железистые клетки.
него прохода жидкость. Затем она закрывает отверстие дыхательной камеры,
погружает его в жидкость и тотчас вынимает обратно, впустив, однако,
в пену пузырек воздуха. Это повторяется многократно и личинка одевается
слоем пены.
Иначе присходит выделение воска у п ч е л и ш м е л е й , которым
он служит строительным материалом для сотов. Рабочая пчела имеет четыре
пары восковых желез, лежащих на брюшных стернитах с четвертого по
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седьмой. Каждая восковая железа представляет собой обширный, плоско
лежащий участок гиподермальных клеток, принявших на себя функцию
выделения воска. Покрывающая их кутикула тонка, прозрачна и носит
название з е р к а л ь ц а (рис. 309 А). Каждая пара зеркалец располо-
жена в передней части своего стернита, а его задняя неизмененная часть
прикрывает следующую пару зеркалец. Последние спрятаны таким образом
в глубоких кармашках сочленовных промежутков (рис. 309 В). Строение кле-
ток просто, но они меняют свою высоту в зависимости от функционального
состояния. Воскоотделение у пчелы происходит от 12 до 18 дня ее
жизни (Реш, 1927). Клетки зеркальца, начиная с первых дней жизни пчелы,
постепенно удлиняются (рис. 309 С, D, Е), достигают максимума в указан-
ный период и затем подвергаются обратному развитию (F, G). Воск проходит
сквозь кутикулу и появляется на поверхности зеркальца в виде пластинки,
которая свободно лежит в кармашке зеркальца, а. задний ее край высовы-
вается оттуда (рис. 309 Я). Когда наступает надобность, пчела вынимает
пластинку, но не «восковыми щипчиками», которые якобы образованы
гребнем и первым члеником задней лапки, как это думал Гюбер".'Пчела
гладит себя щеточкой снизу, «накалывает» восковую пластинку на ее волоски
(рис. 185 Я), а затем перерабатывает пластинку мандибулами (Кастиль,
1912). Значение воска для жизни пчелиной семьи громадно. Матка и тру-
тень не имеют восковых желез. У шмелей воск выделяется тергитами брюшка.
Кроме полужесткокрылых и пчелиных восковые железы встречаются также у ли-
чинок некоторых жуков пилильщиков и гусениц. Воск различных видов насекомых
неодинаков. В общем он представляет собою смесь высших предельных углеводородов
от С23 до С37, спиртов от С2 1 до С8в и жирных кислот от С21 до С м , причем углеводороды
имеют нечетные числа углеродных атомов, а спирты и кислоты четные. Спирты и кислоты
могут быть либо свободными, либо образуют сложные эфиры. Различия между типами
воска зависят от пропорции указанных составных частей.
§ 4. ЛАКОВЫЕ ЖЕЛЕЗЫ
У некоторых ч е р в е ц о в (Homoptera) имеются лаковые железы,
выделяющие основные вещества лака. Они свойственны роду Lecanium
нашей фауны и родам Tachardia и Gascardia в тропиках. У Lecanium
лаковые железы расположены
на спине. Их клетки про-
ходят через толстую кути-
кулу, но выводные отверстия
затянуты тонкой кутикуляр-
ной пленкой (рис. 310 Я).
Секрет выделяется наружу в
виде чешуек, которые затем
пи,
Сат\
Рис. 310. Выделение лака у червецов. Л — G — Tachardia lacca; H — Lecanium corni.
А—лаковый щиток у личинки I возраста с восковыми нитями и анальным отверстием;
В — то же, II возраста с крышечкой; С — вылупление самца; D — лаковый щиток 6-не-
дельной самки; Е — то же. зрелой (8 недель); F — вторая личинка без щитка (соотв. £>);
G — т о же, самка (соотв. Е); Н — разрез спинного щитка, кутикула зачернена. Из
Вебера.
An — анальный конус, Ant — антенна, Cam — выводковая камера, G1. с— восковая железа, 01. ct—
пластинка восковых желез, 01. I — лаковая железа! 01. I, — отверстие лаковой железы, НурА — ги-
подерма, Рр — перивагинальные поры, $tgit Sig£—дыхальца.
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сливаются в сплошной щиток. У Tachardia лаковое выделение также обра-
зует сплошную нарастающую оболочку вокруг тела личинки. В ней
остаются четыре отверстия — два для хоботка и анального отверстия
и два по бокам для кисточек воскового секрета. У мужской личинки лако-
вый щиток продолгова-
тый, взрослый самец вы-
ходит из него. У самки
щиток значительно ши-
ре. Под ним не только
скрывается само насеко-
мое, но также проис-





(шеллак). В состав лака
входят воск, красящие
вещества, вода и др.
вещества, но его глав-
ными компонентами яв-









вляет собою трубку с
немногими отростками




(рис- 3115, 01. с); вну-
три каждой имеется зона
радиальных плазматиче-
ских тяжей. Из нее се-
крет поступает во вну-
тренний резервуар, от-
туда наружу по каналу
(D). Резервуары или




in), состоящий из мелких
клеток, и каналы желе-
зистых клеток, минуя
собственно просвет железы (01. Ыт), открываются в этот проток. Железа
выделяет два вещества, которые, смешиваясь, дают белую эмульсию — ка-
пельки маслянистого вещества, взвешенные в жидкости. Этот секрет покры-
вает слоем жира снаружи и изнутри элитры, а также дорсальную сторону
брюшка и задние крылья. Смазываются, главным образом, задние от-
Res,
Рис. 311. Смазочные пигидиальные железы плавунца
Dytiscus marginglis. A — вскрытый конец брюшка;
В— поперечный разрез через железу. По Коршельту,
с изменениями.
Цифры обозначают сегменты брюшка. D — канал железы, Duct —
проток железы, Duct, in — внутренний проток- железы, О1 —
железа, 01. с — железистая клетка, 01. turn — просвет железы.
Lam. an — анальная пластинка, Mes — средняя кишка, Rect,
RectL— ректум, Res — общий резервуар железы, Rest — круглый
внутриклеточный резервуар, Res%—то же, разветвленный,
Тг—трахея.
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делы перечисленных частей тела, тогда как в смазывании передних уча-
ствуют еще железы, открывающиеся рядом со стигмами с первого по
седьмой сегменты брюшка. Субэлитральная полость плавунца является
дыхательной, в нее открываются стигмы. Жировой слой, покрывающий
ее стенки, препятствует проникновению в нее воды и тем самым обеспечивает
доступ воздуха к стигмам. Смазочные железы дыхательного значения
встречаются и у других водных насекомых, например у водных кло-
пов, у ряда водных личинок двукрылых, у которых они окружают дыха-
тельные отверстия (Eristalis).
§ 6. ПРЯДИЛЬНЫЕ ИЛИ ШЕЛКООТДЕЛИТЕЛЬИЫЕ ЖЕЛЕЗЫ
Прядильные или шелкоотделительные железы в большинстве случаев
морфологически соответствуют слюнным железам и очевидно происходят
из этих последних путем перемены функции (Махотин, 1940). Но по-
скольку они не имеют отношения к пищеварению и их секрет служит
как бы дополнительным покровом, мы рассмотрим их в настоящей
главе.
Прядильные железы свойственны прежде всего гусеницам, но встре-
чаются и у личинок многих других насекомых, например, ручейников,
перепончатокрылых и жуков, а также и у взрослых эмбий, сеноедов и
червецов. Прядильные железы гусениц, личинок ручейников и перепон-
чатокрылых устроены сходно и представляют собою лабиальные железы,
у которых основная функция слюноотделения заменена выработкой шелка.
А. Гусеницы
а. С т р о е н и е ж е л е з
Прядильная железа у т у т о в о г о ш е л к о п р я д а изучена
лучше всех остальных. Она является парной (рис. 312 А) и в основе
состоит из двух трубок, которые соединяются близ входа в короткий
общий проток. Длина железы у взрослой гусеницы в 5 раз превосходит
длину тела. По весу она составляет до 25% веса тела. В силу своей большой
длины железа образует в полости несколько петель. Она начинается тонким,
многократно извитым задним, или главным отделом (рис. 312 A, GI), кото-
рый составляет около двух третей железы и переходит в так называемый
резервуар (Res). Это самый толстый отдел, который образует три прямых
колена. Последнее колено переходит в тонкий парный выводной проток
(Duct). Правый и левый парные протоки соединяются в непарный, от-
крывающийся наружу через прядильный сосочек ('рис. 312 А, Рар,
рис. 49, Spi, Fus). В место соединения парных протоков впадают две не-
большие железы Лионе (Lyo), а в конце непарного протока находится
сложно устроенный прессующий аппарат.
На всем своем протяжении железа состоит из двух рядов клеток, кото-
рые имеют геометрически правильное расположение в виде чередующихся
изогнутых многогранников. Внутри между клетками проходит канал железы.
Он выстлан хитиновой кутикулой, снабженной, наподобие трахей, спираль-
ным утолщением. Железа толста (диаметр резервуара 3 мм). Ее клетки
во время роста гусеницы не делятся, а только растут, достигая гигантской
величины (до 3,75 мм длины в резервуаре) и у некоторых видов видимы про-
стым глазом. Другой особенностью клеток прядильной железы является
разветвленность их ядер (рис. 314 А, 315). Разветвления многочисленны,
особенно в резервуаре, и занимают все тело клетки. Чрезвычайно сильно
разветвлены и даже разделены на фрагменты ядра и у дубового шелкопряда
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(рис. 315). Клетки протока имеют неразветвленные ядра. Ветвление ядра свя-
зано с интенсивной секреторной деятельностью клеток и отсутствует у моло-
дых гусениц (рис.315). Снаружи железа одета базальной мембраной. Секре-
торные отделы железы, обильно оплетены трахеями. Разветвления их входят
Рис. 312. Шелкоотделительные железы тутового шелкопряда Bombyx mod. A — от-
препарированная железа, по Лесперон; В — разрез через прядильный пресс, по
Жильсону, из Шредера; С — пакеты восьмерок шелковинок, по Линде; D — то же, по
Слониму; Е — ход шелковины в стенке кокона; F—поперечный разрез шелкового
волокна, по Линде.
Cut— кутикула, Duct — проток, 01—главный отдел, Lyo — железа Лионе, Fit — шелковина,
Hypd — гиподерма, m^, m^, /л3 — мышцы расширители пресса, Рар — прядильный сосочек, Res —*
резервуар, Tend — сухожилия.
в плазму железистых клеток. В протоке трахей не имеется. Две пары мышц
соединяют резервуар со стенкой тела, а задний отдел железы и с кишеч-
ником.
П р е с с у ю щ и й а п п а р а т находится между сросшимися пре-
ментумом и гипофаринксом (рис. 312 В). Непарный проток железы выстлан
здесь толстой слоистой кутикулой, которая и образует собственно пресс.
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На спинной стороне пресса кугикула образует крепкий стержень,
вдающийся в полость протока и придающий ей на поперечном разрезе
серповидную форму.
Hypг /яме, „,. Вокруг пресса распо-










форме в силу эла-
стичности своих сте-
нок. Конец нижней
губы приводится в движение системой мышц (рис. 313, Рар), которые
могут направлять его и вместе с ним конец прядильного сосочка в раз-
ные стороны. Эти движения получают значительную точность вследствие
того, что медиальные края стипесов превращены в два крепкие стержня
(Sti), которые своими концами сочленены с прементумом (рг Ме
х
). Клетки
желез Лионе вакуолизирбваны; их протоки выстланы хитином.
б. Ф у н к ц и я ж е л е з
Железы выделяют шелковину, или шелковое волокно, в состав которого
входят два основных вещества фиброин и серицин Ф и б р о и н , дающий
Рис. 313. Нижняя губа гусеницы совки. А — сбоку; В —
то же, снизу; С — нижняя губа Malacosoma americana.
Duct — проток железы, Hyp — гипофаринкс, m,—m
e
 — мышцы,
Pep — прядильный сосочек, Press— прядильный пресс, РгМе— пре-
ментум, ргМе1 — сочленение прементума со стипесом, Sti — стипес.
Рис. 314. А — разрез через стенку прядильной железы Pyrameis cardui, видны развет-
вленные ядра и радиальные тяжи секрета; В — разрез через стенку резервуара пря-
дильной- железы Pyrameis' cardui, по Лесперон. С — кокон капустной моли Plutella,
по Герингу.
; Fibr — фиброин, Res — стенка резервуара, Ser — серицин.
главную механическую опору кокону, составляет 70—75% волокна и пред-
ставляет собою белковое тело чрезвычайной прочности и большой эластич-
ности. Частицы аминокислот, слагаясь в правильные цепи, образуют удли-
Ш
ненные кристаллические мицеллы. В мицеллу шелка входит около 20 амино-
кислотных остатков. Но часть вещества шелка, повидимому, находится
в аморфном состоянии (Мейер, 1928). Фиброин выделяется клетками главного
отдела железы и переходит затем в резервуар, где вокруг него появляется
слой серицина (рис. 314 В). Последний растворим в горячей воде и в щело-
чах и удаляется при промышленной обработке. Подобно фиброину, он
состоит из аминокислот, большей частью те'х же, что входят и в фиброин,
но их количественные соотношения иные. Так, гликоколь в фиброине
составляет 40,5°/о, а в серицине — 1,2%- Существует мнение, что серицин
образуется окислением поверхностных слоев фиброина. Однако присутствие
в нем триптофана, которого в фиброине очень мало, противоречит этому.
Серицин и фиброин, образовавшись в клетках прядильной железы, про-
ходят сквозь ее кутикулу в ее полость и затем выводятся наружу. Причины,
заставляющие шелковую массу передвигаться по" каналу железы, неясны.
Здесь выдвигают роль мышечных волоконец внутри ее клеток (Михин,
1927), давление гемолимфы (Блан, 1887), давление воздуха в трахеях и при-
сасывающее действие пресса (Танака, 1911), но ни одно из этих предполо-
жений не обосновано достаточно. Указывают также, что стенки заднего
отдела железы сокращаются и тем способствуют продвижению секрета
в резервуар (Поярков, 1929).
Однако, по Сперанской, у дубового шелкопряда Antheraea pernyl шелко-
вая масса образует внутри железы тяж, который либо заполняет весь просвет железы,
либо часть его и в последнем случае может образовывать изгибы и петли. Тяж гораздо
толще, чем выделяемое гусеницей волокно. Будучи оформлен, тяж не является вполне
плотным, ибо при повреждении железы его вещество выливается наружу. Эти данные
могут иметь значение для понимания механизма выделения шелкового волокна. Укажем
еще, что у пауков, где система прядильных желез много сложнее, чем у насекомых,
выведение шелка (паутины) связано с моментом вытягивания шелковой массы из
железы, так как паук не может выделять нить, если ее конец не прикреплен предва-
рительно к неподвижному предмету.
Интересно, наконец, отметить, что, как показано в работах Демяновского (1940)
и его сотрудников, продуктивность прядильных желез тутового шелкопряда может
быть повышена посред:твом прибавления к листьям шглковицы различных органиче-
ских веществ. Так например, триптофан вызывает увеличение веса кокона и повыше-
ние крепости волокна при одновременном утолщении и укорочении последнего. Уве-
личение веса шелка в коконе на 15—17% было получено при добэвлении раствора
сахарозы к молодым богатым белками листьям. При этих опытах применялось также
введение сахара в листья шелковицы.
v
 Парное строение железы отражается и на строении волокна. Последнее
состоит из правого и левого волоконец (рис. 312 F), склеенных серицином.
Превращение жидкой шелковой массы, находящейся в резервуаре, в два
волоконца связано, главным образом, с работой пресса. Пресс, изменяя
ширину и форму своего просвета, регулирует выход волокна, меняет его
толщину и скорость выхода, может приостановить выход и прервать
волокно. Затвердевание фиброина, очевидно, начинается еще в протоке,
ибо иначе оба волоконца сливались бы в прессе в одну нить. Предполагается,»
что сначала затвердевает наружный слой, тогда как внутренняя масса
остается жидкой, а пресс отжимает эту жидкую сердцевину назад (Ми-
хин). Готовое волокно отличается необычайной прочностью. Оно выдер-
живает нагрузку до 46 кг на 1 кв. мм сечения, т. е. не уступает стали. Та же
величина для хлопка равна 37 кг, для шерсти—11 кг. Длина непре-
рывного волокна, употребляемого гусеницей тутового шелкопряда на
постройку кокона, в среднем равняется 600—700 м, но доходит и до 1500 м.
Функции желез Лионе неясны.
в. П о с т р о й к а к о к о н а
При постройке кокона, гусеница тутового шелкопряда сначала натя-
гивает редкую сеточку между теми предметами, к которым он будет подве-
шен, затем приступает к изготовлению стенки кокона. Гусеница выкла-
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дывает нить небольшими петлями в форме восьмерок. Последние (рис. 312 D)
налегают друг на друга, образуя ряд, или «пакет», состоящий прибли-
зительно из 20 восьмерок. Голова и прядильный сосочек совершают при
этом правильные маятникообразные. движения. Закончив один пакет,
гусеница переставляет ноги и начинает выкладывать рядом с ним другой,
затем третий, четвертый и т. д. (рис. 312 Е). Волокно при этом не
прерывается. Выложив группу пакетов на одном конце будущего кокона,
гусеница меняет «позицию», т. е. поворачивается на 180° и начинает
аналогичную работу на другом конце, затем она возвращается к перво-
начальному положению и т. д. В общем при постройке кокона гусеница
меняет положение от 250 до 500 раз и выкладывает до 60 тысяч восьмерок,
имеющих в среднем по 0,92 см длины (Слоним, 1935).
Гусеница превращается внутри кокона в куколку, а последняя в бабочку. Бабочка
при вылуплении выпускает из ротового отверстия секрет, который размягчает стенку
Рис. 315. Рост и усиление разветвленности ядра в клетках в главном отделе
прядильной железы дубового шелкопряда Antheraea pernyi, по Сперанской. / — клетки
в первом возрасте гусеницы; II—то же, во втором; /// — то же, в третьем; IV— тоже,
в четвертом; V — то же, в пятом ядро распалось на много фрагментов. На рис. V уве-
личение в четыре раза меньше, чем на рис. 1—IV.
кокона; насекомое раздвигает петли волокна, не разрывая их, и выходит наружу. Струк-
тура коконов разнообразна. У тутового шелкопряда он плотный и замкнут со всех сто-
рон, у айлантового шелкопряда (Philosamia cynthia) на верхнем конце петли располо-
жены иначе, чем в остальной части кокона, и выходное отверстие в значительной мере
подготовлено. У Umacodidae на переднем конце кокона изготовляется крышечка,
которая откидывается при выходе бабочки. У Perophora кокон открыт на обоих
концах. У капустной моли и многих других кокон широкопетлистый, ажурный (рис.
314 С). Многие чешуекрылые лишены кокона. Таково большинство Rhopalocera. Ку-
колки белянок прикреплены задним концом к вертикальному субстрату, а вокруг
середины тела идет шелковый поясок, который поддерживает куколку в вертикальном
положении головой вверх. Поясок можно рассматривать как редуцированный
кокон. Но Nymphalidae окукляются, вися головой вниз, и не имеют даже пояска.
Шелк выделяется у них только около заднего конца, которым они прикреплены
к субстрату.
В формировании кокона принимают участие также мальпигиевы сосуды. Их жидкий
экскрет, например, у сатурний, наносится на стенки кокона и, высыхая, инкрустирует
его (Лейферт, 1935). Гусеницы Lasiocampidae набирают этот экстракт в рот и прома-
зывают им кокон. Cerura vinula пропитывает кокон секретом переднегрудной железы.
Благодаря этому кокон становится непроницаем для воды, а так как к его поверхности




.. Б. Личинка палильщиков
Прядильные железы личинок пилильщиков, подобно таковым гусе-
ниц, представляют собою две длинные извитые трубки, которые, начинаясь
в задней части тела, идут вперед, соединяются в общий проток и открываются
на нижней губе. Железа состоит из протока и множества альвеол, сидя-
щих на нем в два ряда и соединенных с ним ножками (рис. 316 А). Альвеола
представляет собою отдельную крупную клетку. Ее плазма пронизана
разветвлёнными каналами (рис. 316 В, С, Сап), которые через канал ножки
соединяются с протоком железы. Каналы образуются за счет слияния
отдельных возникающих в
плазме секреторных пузырь-
ков. У молодых личинок же-
леза выделяет слюну, позже
она начинает выделять шелк,
к которому присоединяется
более жидкий, но не раство-
римый в воде секрет, также,
повидимому, служащий для
постройки (Сент Илер, 1927);
Ядро имеет слегка лопастной
характер, который перед оку-
клением усиливается. Разви-
тие прядильных желез пи-
лильщиков двойственное. Пе-
редняя часть протоков разви-
вается из эктодермы и выст-
лана хитином. Остальная
часть протока и альвеолы
происходят из мезодермы и
лишены хитиновой выстилки.
Таким образом, при общем
сходстве с бабочками пи;
лилыцики обнаруживают
здесь свои особенности. Ко-
коны пилильщиков, напрк-
мер Cimbex, отличаются
большой прочностью и свое-
образным блеском. При вы-
луплении пилильщик проре-
зает мандибулами правильное
кольцевое отверстие на верх-
нем конце кокона (стр. 74).
В связи с мезодермальным
происхождением основной ча-
сти прядильных желез Пфлюгфельдер считает возможным связывать эти
железы вообще с выделительными органами кольчатых червей.
Рис. 316. Прядильные железы личинок ивового
пилильщика Pontania salicis no Пфлюгфельдеру.
А — часть железы — видны проток и однокле-
точные железистые альвеолы на ножках; В — одна
альвеола, окрашенная нейтральротом, видны раз-
ветвленные секреторные каналы (Сап); С — раз-
рез через альвеолу, видны nwpo'^Nu) и секретор-
ные каналы.
В. Чехлики и гнезда
Шелк служит насекомым не только для коконов. Наиболее близкими
к последним постройкам являются л и ч и н о ч н ы е ч е х л и к и , или
домики. Так, личинки ручейников склеивают шелком песчинки, камешки,
растительные остатки, мелкие раковинки и т. п. В общем чехлики имеют
форму усеченного конуса или почти цилиндра, но различаются в зависи-
мости от строительного материала (рис. 317). Особенно замечательны
чехлики Heliocopsyche, которые имени1;форму спиральной раковины улитки.
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Чехлики в большинстве случаев открыты на обоих концах; личинка
удерживается за стенки брюшными придатками и надстраивает чехлик
на переднем конце по мере своего роста. Голова и грудные ноги личинки
выдвигаются из чехлика при пол-
зании.
" Сходные чехлики, но только
на суше, строят гусеницы бабочек
Рис. 317. Чехлики ручейников. А —
Phryganea grandis; В,С — Limnophilus;
D — Stenophylax. Из Римского-Корса-
кова и Райкова.
Рис. 318. Thyridopteryx ephemaeraeformis
(Psychidae). A — самец; В — чехлик
гусеницы; С — самка в чехлике. Из.
Иммса.
мешечниц (Psychidae). Здесь разнообразный материал также скрепляется
шелком, причем червеобразная самка большей частью остается в чзхлике
В
Рис. 319. Муравей Oecophylla. А—постройка гнезда; В — личинка; С — шелковая.
ткйнь. По Дофлейну. D — рабочий с прядущей личинкой в челюстях, по Шарпу!
G/— железа и ее отверстие, Gn — нервный ганглий, IM — кишечник, Os — рот.
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на всю жизнь. Иногда чехлик довольно неправилен (Thyridoptcryx,
рис. 318 В), иногда материал расположен правильно (Amicta, Chalia).
Чехлик Apterona напоминает раковину улитки, но состоит, по одним
данным, из чистого шелка (Иммс, 1931), по другим—из шелка с
примесью почвенных частиц (Ингеницкий, 1897). В этих же чехликах
происходит и окукление психид.
Кроме переносных чехлпков, шелк применяется также при постройке
неподвижных «убежищ». Так, гусеницы листоверток (Tortricidae) сворачива-
Рис. 320. Прядильные железы сеноедов. А — продольный разрез груди и головы Pseudo-
psocus rostocki; В — поперечный разрез через железы Amphigerontia contaminata. По
Веберу.
Amp. d — дорсальная ампула, Ао — аорта, С. all—corpus alJatum, Can— внутриклеточный секретор-
ный канал, Сег — головной мозг, D. sal — слюнной проток, Duct, ser •— шелкоотделительный проток,
Gal —галеа, О/, sal — слюнная железа, 01. ser—• прядильная железа, Gn1, Gn2, вщ —• передне-, средне-
и заднегрудной ганглий, Gn. аЬй'—абдоминальный ганглий, Hyp.— гипофаринкс, Md— мандибула.
Mes—средняя кишка, Lac—лациния, Lb—нижняя губа, Lbr—верхняя губа. Stom — передняя кишка .^
ют лист в трубку, обороты которой скрепляются шелком, и живут внутри
нее. Ряд гусениц строит большие гнезда, оплетая паутиной концы побегов,.
Р таком гнезде живут десятки гусениц. Таковы яблонная моль (Нуропотеи-
ta malinella), кольчатый шелкопряд (Malacosoma neastria). Гусеницы
боярышницы (Aporia crataegi) и златогузки Nygmia phaeorrhoea зимуют
в таких гнездах. Шелк служит и для других целей. Личинки ручейника
Hydropsyche строят широкую сетку у входного отверстия чехлика, которая
ставится поперек течения и служит для ловли мелких беспозвоночных,
плывущих по течению.
Индомалайские м у р а в ь и Oecophylla строят гнезда из живых ли-
стьев на деревьях и кустарниках (рис. 319) —несколько муравьев стано-
вятся ,в ряд на листе и стягивают его края вместе челюстями и ногами
(рис. 319 А). Другие держат в челюстях своих личинок,! подносят их
к нужным местам и заставляют их выпускать шелк (рис. 319 A, D). Сеточка
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нитей прочно скрепляет края листа. Муравьи Polyrrhachis выстилают
шелком гнездо, также используя своих личинок в качестве пря-
лок.
Г. Взрослые насекомые
а. С е н о е д ы
Прядильные железы встречаются у ряда взрослых насекомых. Сеноеды
имеют две пары желез — спинные и брюшные, открывающиеся между
нижней губой и гипофаринксом
(рис. 320). Брюшные железы
являются слюнными (Gl. sal),
а спинные прядильными (GI.
ser).
Прядильные железы сеноедов
изменчивы по форме и могут
быть мешковидны, раздвоены,
снабжены резервуаром и т. д.
Некоторые сеноеды не прядут,
что связано с редукцией же-
лезы. Но иногда железа хорошо
развита несмотря на отсутствие
прядения (Amphigerontia). У
некоторых форм найдены и ло-
пастные ядра (рис. 320 В).
б. Э м б и и
У сеноедов прядильные же-
лезы, подобно таковым всех
личинок, связаны с нижней
губой. Иное в отряде эмбий
Рис. 321. прядильные железы эмбий. А — пе- Embioptera, где прядильные
редняя нога; В — продольный разрез через железы расположены В ногах,
железу. По Римскому -Корсакову. С - галлереи




АтветЫа texana, ю Иммса. ковым (1912, 1913). Первый
членик лапки вздут (рис. 321 А),
и в нем помещается до 115 же-
лезок. Каждая из них округла; в ее стенке лежат в один слой ядра,
но клеточных границ нет, и железка является синцитиальнои. Полость ее на-
полнена секретом (рис. 321 В, Seer), который выходит наружу по одетому
плоскими клетками каналу (Duct). Канал открывается на вершине тонкого
кутикулярного выроста (рис. 321 В, Cut). Плазма желез непосредственно
превращается в секрет; железы могут периодически разрушаться при
линьках и затем восстанавливаться за счет гиподермы. Эмбии плетут из
шелка галлерейки, в которых они держатся иногда экземпляров по 20
вместе (рис. 321 С).
Cut — кутикула, Duct — проток железы, 01 — железа,
Seer — полость железы.
в. П о л у ж е с т к о к р ы л ы е
Шелкоотделительные железы в отряде Hemiptera встречаются только
у червецов Diaspidifme. У Lepidosaph.es (рис. 322) они концентрируются
на краю тела, в особенности на тельсоне. Железа состоит из одной, двух
шелкоотделительных клеток (GI.) От клетки идет хитиновый проток
(Ти), открывающийся на вершине щетинки. Во впячение у основания
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щетинки открываются еще две железистых клетки (G/J, которые
облекают шелковую нить химически стойким веществом. Шелковые нити
.образуют на теле самки, например Eriopeltts, кокон, под который она
откладывает яйца. Отложив порцию яиц, самка подвигается вперед, удли-
няет кокон, секретируя шелк, и еще раз откладывает яйца. Под щит-
ком откладывается до 1500 яиц; там они и зимуют после смерти самки. У
Lepidosaphes кокон состоит из нижней чисто шелковой стенки и верх-
ней, в состав которой входят два склеенных экзувия. Шелковая нить
откладывается длинными тесными -петлями, так как, выделяя ее, на-
секомое передвигается
вперед, а конец брюшка i 31 (Ш
перемещается то вправо,
то влево (рис. 322 С).
Петли нити скрепляются
еще клейким выделе-




кокона. Ее хоботок (рис.
322 A, Prob) выпускается




Ряд желез у насеко-
мых служит для пита- л
ния других особей сво-
его или чужих видов."
ОНИ поэтому могут быть Рис. 322. Шелкоотделение у червеца Lepidosaphes
названы аллотрофиче- pinniformis. А, В — кокон снизу и сверху; С—
схема укладывания шелковой нити ппи ппяпении кп-
скими железами.
схе а у ад ва  е в  т  р  р де  о-
кона, D — схематический поперечный разрез через тело
самки, Е—прядильная железа червеца Chrysomphalus
auranti. Из Вебера.
GI — шелкоотделительная клетка, Olt —• добавочная железа,Prob — хоботок, S — шелковый кокон, Ти — проток в щетинке,
Ventr — вентральная пластинка кокона, 7, 2—личиночные щитки.
А. Перепончатокрылые
Медоносная пчела
имеет четыре пары слюн-
ных желез (рис. 323Л)—
мандибулярные (GI. md), глоточные (GI. pilar) и две пары лабиальных,
из коих одна пара лежит (GI. lb
x
) в задней части головной капсулы,
другая— (GI. 1Ь2)в груди. Глоточная железа состоит из множества альвеол,
которые впадают в длинный выводной канал, открывающийся в глотку.
Согласно мнению ряда авторов, она выделяет так называемое молочке—
жидкость, которая содержит жиры, углеводы и белки. По Комарову
у пчелы (1929), однако, молочко выделяется мандибулярной 'желе-
зой. Молочком выкармливается личинка в течение первых двух дней
жизни. На третий день личинка, которая дает рабочую пчелу, начинает
получать мед и переработанную пыльцу (пергу), тогда как будущая
матка остается на молочке в течение всего личиночного периода. Про-
межуточные формы между маткой и рабочей пчелой получаются при
возвращении к молочному режиму после медового. Секрет железы не
только является пищей личинки, но посредством его дозировки регу-
лируется половое состояние будущей особи (рабочие, как известно, —это
самки, недоразвитые в половом отношении). Реш (1926) показал, что
максимальная секреция молочка у пчелы имеет место от шестого: до две-
надцатого дня ее жизни. ' °
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Более сложные отношения, обозначаемые термином т р о ф а л л а к с и с , встре-
чаются у ос (Vespa. Polistes). Здесь личинка питается пережеванной животной пищей.
Получив эту последнюю, или просто при раздражении ротовых придатков, личинка
выпускает из слюнных желез сладковатую жидкость, которая проглатывается взрослой
кормилицей. Таким образом, здесь происходит обмен принесенной и выделяемой пищей
(Рубо,1916). Сходные отношения найдены у муравьев, причем молодые личинки, напри-
мер Pachysima latifrons, имеют специальные э к с с у д а т о р и и — выросты трех
грудных и первого брюшного сегментов, группирующиеся вокруг рта (рис. 323 В, С).
Позже они дегенерируют и функционально заменяются слюнными железами.
К аллотрофическим железам могут быть
также отнесены слюнные железы самца
L "а™Р™ («р. 513,.
Б. Мирмекофилы и термитофилы.
Подробно изучены «мирмеко-
фильные» железы в небольшом се-
мействе Paussidae. Эти жуки живут
в муравейниках и выделяют густую
жидкость, которая привлекает му-
равьев. Мирмекофильные железы
Paussidae одноклеточны. Желези-
стая клетка (рис. 324 А) имеет вы-
водной хитиновый канал (Сап),
окруженный обособленной плаз-
матической зоной (PI. z). Канал
открывается наружу, не соеди-
няясь с каналами других клеток.
Железистые клетки собраны в
громадном количестве на несколь-
ких участках тела, в частности
на антеннах. Антенны Paussus
состоят из маленького основного
и большого концевого членика,
который имеет очень сложную
форму, так как образовался слия-
Рис. 323. А-слюнные железы рабочей
 н и е м
"
 щ е с т и ч л е н и к О
в (рис. 324
пчелы Apis теИфса; В — личинки пер-
 R р\ Ъ н р м пягппппданы ПТРГТТ
вого возраста муравья Pachysima с экс- в> с ) - в н е м расположены шесть
судаториями вокруг головы; С—то же, групп железистых клеток (GI),
второй возраст, экссудатории уменьшены, протоки которых идут на край чле-
в, с по Уилеру. ника. Другие железистые участки
GI. (f>,— лабиальная головная железа, GI. 1Ь,2— някппятгя R ппбнпм пбпягтм R
лабиальная грудная железа, GI. md - мандибуляр- НаХОДЖСЯ В ЛООЖЖ OUJldUH, В
ная железа, G/. phar — глоточная железа, Lb — ПереДНеГруДИ, В ЭЛИТраХ. АОДОМИ-
„ижняя губа, Md-мандибула, Oes - пищевод.
 н а л ь н ы й у ч а с т о к ( р и с , 3 2 4 D)
открывается по бокам восьмого
тергита. В общем тело жука, можно сказать, наполнено мощными ско-
плениями мирмекофильных желез. Места, где открываются железы,
покрыты густыми и длинными волосками (Chae). Протоки желез откры-
ваются не сквозь волоски, а между ними, но так как последние густы,
то секрет желез вследствие капиллярности поднимается вверх к концам
волосков и отсюда слизывается муравьями. Относительно других мирме-
кофильных жуков предполагается, что их секреты летучи и издают «ви-
довой запах», т. е. запах, сходный с запахом муравьев данного вида.
Эти произвольные предположения не подтверждаются на Paussidae,
так как секрет их желез испаряется медленно, оставляет жирные следы
и склеивает волоски.
Мирмекофильными являются г у с е н и ц ы многочисленных видов голу-
бянок (Lycaenidae). Например, гусеница Lycaena arion осенью переселяется
в муравейник, там зимует и в начале лета там же окукляется. У гусеницы
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Lycaena argus на десятом сегменте имеется отверстие железы. Муравьи
постукивают гусеницу антеннами, и из отверстия выступает жидкость,
которую они тотчас слизывают. Мирмекофилия встречается и в других
группах бабочек (Erycinidae, Orrhodia).
Ql Proct
Рис. 324. Мирмекофильные железы Paussidae (Coleoptera). A — разрез железистой
клетки Pentaplarthrus gestroi; В — левая антенна Paussus klugi; С — частично вскрытая
левая антенна Paussus cucullatus; D—поперечный разрез VIII абдоминального сег-
мента Paussus klugi. По Юнг My.
Adip — жировая ткань, Сап — выводной канал железистой клетки и его ветви, Chae — волоски,
Cut — кутикула, D — добавочная структура при выходе канала, 01 — мирмекофильная железа,
Нает — кровеносный сосуд, т — мышцы, N — нерв, Nuc — ядро железистой клетки, Йис1 — ядро
добавочной клетки, PI. z — плазматическая зона вокруг канала, Рог — пора в кутикуле, Proct —
задняя кишка, Seer — секрет, Subhypd — субгиподермальный слой, Тг — трахея, Vac — вакуоль,
7 — хитиновый гребень, 2 — хитиновая бородавка, 3 — хитиновая площадка, 4 — поперечное
ребро, 5 — поперечная борозда.
Наконец,- у т е р м и т о ф и л ь н ы х жуков стафилинид Spirachtha
имеются э к с с у д а т о р и и с наружной секретирующеи поверхностью.
Основание брюшка сильно вздуто, так что задний конец тела обращен
вперед (рис. 325 А). Брюшные сегменты несут три пары мягких отростков,
которые разделены на членики, внешне напоминая конечности. Термиты
из рода Nasutitermes, даже находясь в лаборатории, носят этих жуков и
лижут не только клейкую поверхность экссудаториев, но и. все тело.
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§ 8. ВТЯЖНЫЕ ЖЕЛЕЗЫ
Андрокониальные чешуйки могут в покое втягиваться внутрь тела
(рис. 325 D). Втяжные железистые образования могут быть и не связаны
с чешуйками. Едва ли не самым известным примером здесь явля-
Рис. 325. Экссудатории термитофильных физогастрических жуков; А — Spi-
rachtha eurymedus (Staphylinidae), вид сбоку; В — то же, брюшко с дорсаль-
ной стороны, видны три пары пальцевидных экссудаториев. По Уилеру.
С — втяжные железы жука Malachius; D— вывороченные ароматические
чешуйки на конце брюшка самки Gonepteryx rhamni; E—выпяченные же-
лезистые органы (осметерии) гусеницы Papilio machaon.
Gl — втяжные железы, Andr — андроконии.
юте я о с м е т е р и и гусеницы Papilio (рис. 325 E,Gl). Это две длинных
•мешковидных железы, которые при возбуждении выворачиваются наружу
в виде длинной .рилки позади головы и издают характерный запах. Втяж-
ные железы имеются также у жука Malachius, где они расположены в со-
членениях груди и имеют красный цвет (рис. 325 С).
Г л а в а XXVI
СКЕЛЕТНЫЕ МЫШЦЫ
Двигательная мускулатура насекомых построена по поперечнопо-
лосатому типу. Гладкие мышцы встречаются лишь во внутренних органах,
(сердце, кишечник, половая система).
§ 1. МИКРОСТРУКТУРА И ХАРАКТЕР РАБОТЫ МЫШЦ
Поперечнополосатое мышечное волокно, как и у позвоночных, состоит
из миофибрилл, погруженных в саркоплазму, а эта последняя одета сарко-
леммой. Поперечная полосатость связана со структурой миофибрилл, которые
состоят из чередующихся темного анизотропного и светлого изотропного
веществ. В простейшем случае (рис. 326 А) анизотропные (а) и изотроп-
ные (I) диски правильно чередуются. В других случаях (рис. 326 В) каждый
изотропный участок перегорожен поперек тонкой мембраной (z), носящей
название телофрагмы, или мембраны Краузе. Третий тип характеризуется
появлением «гензеновских линий» —светлых промежутков посредине анизо-
тропных участков (рис. 326 С, у). В волокнах четвертого типа (рис. 326 D)
гензеновская линия подразделена тонкой «мезофрагмой», а изотропные
участки перегорожены добавочными дисками. Расположение ядер в мышеч-
ном волокне и соотношение между миофибриллами и саркоплазмой также
бывают различны. У личинок многих двукрылых и перепончатокрылых
фибрилл сравнительно мало, так что периферический слой саркоплазмы
толст и ядра расположены в нем (рис. 326 Е, Sarcopl). Но, например
у Lucanus (рис. 326 /) , фибрилл (Fibr) относительно больше, они правильно
расположены по площади поперечного сечения, будучи собраны в полиго-
нальные поля, а ядра (Nuc) рассеяны по всей толщине волокна. С другой
Стороны, в ножной мышце Melolontha (рис. 326 F) наблюдается перифе-
рическое положение ядер, но так как саркоплазмы относительно не-
много, то ядра сплюснуты. В ножной мышце пчелы (рис.326 G) ядра
лежат в один ряд в центре волокна, а фибриллы расположены ради-
ально. Непрямые мышцы крыльев у хорошо летающих насекомых (дву-
крылых, или перепончатокрылых) состоят из толстых фибрилл (2,5:—3
микрона в поперечнике), которые считаются соответствующими фибрил-
лам обычных мышц (рис. 326 Я). Есть указания, что соединение фибрилл
осуществляется посредством мельчайших трахейных разветвлений. Коли-
чество последних действительно громадно. Ядра лежат рядами между
фибриллами, но иногда, повидимому, или отсутствуют или трудно конста-
тируются. Там же между фибриллами лежат «саркозомы» (s), представляю-
щие собой, возможно, гранулы запасных веществ. Внешне эти мышцы харак-
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теризуются желтоватой или бурой окраской в отличие от белых мышц
других типов. Но у посредственно летающих форм, как многие Orthoptera,
непрямая мускулатура крыльев состоит из мышц обычного типа, причем
имеется достаточно переходов от них к указанному специализированному
типу. Этот же специализированный тип свойственен мышцам звуковых
•органов цикад. Эги мышцы, подобно крыловым, совершают очень быстрые
движения.





Рис. 326. Строение мышц. A —D — различные типы мышечного волокна (см.
текст); Е — мышечное волокно личинки медоносной пчелы Apis mellifica; F —
то же, из ноги Melolontha; Q—тоже, из ноги пчелы; Н — то же, из крыловой
мышцы непрямого действия пчелы; J — поперечный разрез мышцы жука Lu-
canus cerWs; К — гусеница Cossus cossus с перерезанными левыми нервами
VII сегмента (см. текст). Е—Н—по Вигглесворту, К — п о Барту.
Сбозначения см. текет.
Абсолютная мышечная сила измеряется грузом, который поднимает мышца, име-
ющая поперечное сечение в 1 кв. см. Для человека эта величина достигает 6—10 кг,
для мандибулярных мышц насекомых 3,6—6 кг, для тибиальных мышц Decticus 5,9 кг.
Таким образом мы видим, что абсолютная мышечная сила у позвоночных и у насекомых
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одного и того же порядка. Но так как сила мышцы возрастает пропорционально
квадрату ее. диаметра, а вес тела пропорционально кубу его линейного измерения, то
насекомые с их малым размером тела могут совершать работу относительно гораздо
большую, чем позвоночные; бдоха прыгает на расстояние, превышающее в 80 раз
длину ее тела, навозник Ontophagus сдвигает тяжесть, которая превышает вес его
тела в 90 раз.
Недостаточно освещена проблема высокого ритма сокращений непря-
мой крыловой мускулатуры. Известно, что если последовательные рит-
мические импульсы достигают некоторого порогового ритма, то мышца
перестает отвечать отдельным сокращением на каждый импульс и впа-
дает в состояние непрерывного сокращения,
4
 или тетануса. Пороговый
ритм у насекомых обнаруживает широкие колебания. Так, у гусеницы
Bombyx triori тетанус наступает при 10 импульсах в секунду, но у
взрослой бабочки лишь при 30—35; у кузнечика Decticus ножные мышцы
дают тетанус при 36—50, а грудные при 100 импульсах в секунду. Для
сравнения следует указать, что у лягушки тетанус возникает при 18—20
импульсах. Таким образом, по крайней мере, некоторые мышцы насекомых
способны отвечать отдельными сокращениями на импульсы очень высокой
частоты, превосходя в этом отношении амфибий. Если стрекоза делает 28,
а оса 110 ударов крыла в секунду, то для этих ритмов приведенные цифры
уже дают физиологический базис. Но для еще более частых ударов крыльями
(ср. стр. 248) физиологического обоснования пока нет. Было высказано
соображение (Гейдерманнс, 1931), что импульсы от центральной нервной
системы могут дать более высокий пороговый ритм, нежели электрические
раздражения, применяемые в опытах. Следует напомнить, что основание
крыла, лежащее медиально от головки плейрального столбика, совершает
малые качания, но им соответствуют широкие взмахи гребной части
крыла (ср. стр. 254), поэтому укорочения и удлинения непрямых мышц
крыла также должны быть малы. Этим обеспечивается краткость периода
сокращения мышцы, что, в свою очередь, благоприятно для большой
частоты сокращений. Несколько иные результаты дает изучение хронаксии
у насекомых. Хронаксия есть продолжительность самого краткого сти-
мула, способная вызвать сокращение мышцы, причем сила стимула бе-
рется вдвое большая, нежели сила минимального порогового стимула,
а время измеряется в сотых долях секунды и обозначается буквой сигма (о).
Этот метод дает возможность измерять быстроту ответа нервно-мышечного
аппарата на раздражения и сравнивать в этом отношении различные
мышцы. Хронаксия, например человеческого бицепса, равняется 0,15 о,
а мышцы лягушки 0,3 о. Для насекомых получены иные результаты.
Так, хронаксия мышц личинки Chironotnus равна 10 о, крыловых мышц
шмеля 1,84 а, мышц взрослого Chironomus меньше 1 о, крыловых мышц
Calopteryx 0,48—0,72 о, ножных мышц Hydrous 0,48 о (Бенжамен, 1934).
Иными словами, мышцы насекомых реагируют медленнее, нежели мышцы
лягушки. В связи с этим предполагается, что они действуют
на крыло посредством какого-то механизма, который увеличивает частоту
движений наподобие передачи. Подобного механизма, однако, не найдено,
а с другой стороны, приведенные цифры не совпадают с биологическими
данными. Если стрекозы делают около 20 ударов крыла в секунду, а шмель
больше 100, то как понять, что мышцы шмеля реагируют медленнее таковых
стрекозы. Наиболее быстро реагируют ножные мышцы водолюба, которые
работают, конечно, гораздо медленнее крыловых мышц других перечислен-
ных насекомых.
Кроме движения отдельных частей тела, на мышцах лежит еще задача
тонических сокращений. Так, стенка тела гусеницы находится постоянно
в определенном тонусе сокращения, благодаря чему кровь, заполняющая
полость тела, испытывает все время некоторое давление. Перерезка нервов,
идущих к данному участку стенки тела, приводит к его пассивному
растяжению (рис. 326 К). Те же тонические сокращения длительно
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Рис. 327. Соединение мышц с кутикулой. А — прикрепление пучка мышц
к коже у личинки мухи посредством фибриллярного конуса и тонофи-
брилл; В — то же, несколько пучков прикреплены к сухожилию, по Пере;
С-Е — восстаноаление связи мышц с гиподермой при регенерации
у личинки жука носорога Oryctes nasicornis; С — разрез покровов через
30 дней после операции (см. текст); D, Е— то же через 40 дней;
К — прикрепление мышц к кутикуле личинки Dytiscus marginalis, no
Касперу. L — схема кубковидного сухожилия с параллельными мышеч-
ными волокнами (слева), и плоского сухожилия с расходящимися мышеч-
ными волокнами (справа); G,D,E по Лазаренко.
Con — фибриллярный конус, Erido — эндонутикула, Ехо — экзокутикула, ^У/"* —
гиподерма, т.— мышца, Mem. i> — базальная мембрана,Sarcopl— саркоплазма, Тпй —
сухожилие,Tnd,—сухожильный конус, TF — тонофибриллы.
поддерживают тело в определенных позах, например у встревожен-
ной Гусеницы пяденицы (стр. 456). Работа может здесь выполняться двоя-
ким ооразом. Двигательные мышцы выполняют ее посредством тетаническо-
го сокращения, причем потребление кислорода повышается, и мышцы уто-
мляются. Но тонические мышцы способны к длительному сокращению,
которое не сопровождается ни повышенным потреблением кислорода,
ни утомлением.
Несомненно, что у насекомых одни и те же мышцы могут действовать икак двигатель-
ные, и как тонические. Такая смена типов работы установлена для палочников, для
гусениц пядениц и др. Эту смену объясняют тем, что при двигательном типе
сокращение мышцы зависит от миофибрилл, а при тоническом от саркоплазмы.
§ 2. СОЕДИНЕНИЕ МЫШЦ С КУТИКУЛОЙ
Между мышцей, направляющейся к склериту, и кутикулой последнего
находится слой гиподермальных клеток, и, таким образом, аппарат скле-
рит-мышца необходимо включает гиподерму. Поскольку плазма гиподер-
мальной клетки не может выдерживать натяжений, возникающих при
работе скелетно-мышечного аппарата, то, очевидно, нужен какой-то до-
полнительный механизм. Таковой бывает представлен т о н о ф и б р и л -
л а м и . Миофибриллы грудных мышц плавунца, дойдя до клеток гипо-
дермы, продолжаются в их плазму в виде особых фибрилл, доходящих
до кутикулы (рис. 327 К, TF). Это и есть тонофибриллы. По Жане, они
состоят из хитина. Ядра и оставшаяся неизмененной плазма гиподермаль-
ных клеток лежат между тонофибриллами. В коже личинки мухи (рис. •
327 А, В) соотношения яснее, так как гиподермальные клетки плоски
и ядра их лежат далеко друг от друга. Кроме того, тонофибриллы здесь
Проходят из плазмы в зндокутикулу, сходятся там и заканчиваются на
экзокутикуле. Иногда можно видеть базальную мембрану, которая отде-
ляет конец миофибрилл от начала томофибрилл (рис. 327 К, Мет. Ь).
Таким образом, тонофибриллы обеспечивают механическое соединение
.мышц со склеритом и в то же время сохраняют без существенных измене-
ний основные живые компоненты гиподермальной клетки, т. е. ядро
и плазму.
В предыдущем мы неоднократно встречались с хитиновыми сухожили-
ями, под которыми разумеются эндоскелетные образования, соединяющие
кутикулярный покров с концами мышц (рис. 327 В, Тпй). В случае их силь-
ного развития в них продолжаются как эндо-, так и экзокутикула. и они
принимают или форму глубоких складок, от которых мышцы расходятся,
или представляют собою кубковидные образования на ножках с параллельно
отходящими мышечными волокнами (рис. 327 L).
Сухожилия, по Жане, образуются или из доходящих до экзокутикулы
тонофибрилл (личинки мух), или впятившихся эндо- и экзокутикулы.
Лазаренко (1936) исследовал этот вопрос при помощи Эксперименталь-
ного метода. Он подрезал мышцу вблизи покровов у личинки жука носо-
рога, разрушая, таким образом, связь тех и других, и следил за происхо-
дившей регенерацией. Нормально у этой личинки мышца соединяется с ку-
тикулой посредством видоизмененных гиподермальных клеток. Эти послед-
ние значительно уже и выше соседних клеток, а их плазма густо заполнена
тонофибриллами, переходящими дальше.в мышечные волокна (рис. 327 С,
справа). Ядра этих клеток палочковидны вследствие давления на них мио-
фибрилл. После описанной операции травмированные клетки гиподермы
отмирают и разрушаются, но лежащие по соседству делятся и активизи-
руются. Некоторые из них вытягиваются колбообразно по направлению
к мышечному волокну (рис. 327 D), причем вытягивание очень сильно,
достигают его и сливаются с ним. Плазма такой клетки «как бы обтекает
во поверхности мышечного волокна», а затем, та и другое полностью сли-
ваются. На рис. 327 D с мышечным волокном слились две гиподермальных
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клетки, а третья направляется к нему. Постепенно в этих колбообразных
гиподермальных клетках появляются фибриллы, которые соединяются
с мышечными волокнами (рис. 327 Е). Таким образом, гиподермальные
клетки способны вступать в связь с мышечными элементами и изменять
свою структуру в соответствии с функциональной потребностью. Лазаренко
отмечает, что гиподермальные клетки, которые до оперативного вмеша-
тельства служили для прикрепления мышц, не способны к описанной реге-
нерации.
Воскресенская (1945, 1946, 1947) исследовала работу мышц насекомых
с эволюционно-физиологическои точки зрения, развиваемой школой Орбели.
Так, Воскресенская указывает, что мышцы личинок должны быть более
примитивны, чем мышцы взрослых. В соответствии с этим она показала, что
локомоторные мышцы гусениц сокращаются при смачивании их ацетил-
холином, локомоторные мышцы бабочек тех же видов не дают этой реакции,
а во время метаморфоза происходит постепенная замена одних физиологи-
ческих свойств мышц другими. Реагирование на раздражение ацетилхоли-
ном следует рассматривать как примитивное состояние, ибо в этом случае
мышцы непосредственно отвечают на изменения в химическом составе окру-
жающей среды, тогда как мышцы взрослых насекомых освободились от
этой зависимости и целиком подчинены нервной системе, что нужно при-
знать за высшее состояние и что соответствует состоянию, наблюдаемому
в скелетной мускулатуре млекопитающих.
Кроме того, Воскресенская устанавливает, что между ножными и крыло-
выми мышцами есть некоторое специальное физиологическое различие




Окраска насекомых принадлежит к наиболее характерным их особен-
ностям. Большинство насекомых окрашено скромно. Но известно множе-
ство форм, обладающих чрезвычайно яркой окраской. Различные приспо-
собительные окраски представлены среди насекомых также весьма бс-
гато. В экспериментальном изучении окраски материал по насекомым
занимает одно из первых мест. Факты, относящиеся к окраске, весьма много-
численны и разнообразны;^их можно разбить на две г р у п п ы — я в л е н и я
окраски в-собственном смысле слова и явления рисунка. Собственно окраска
есть присутствие какого-либо цвета. Форм, лишенных окраски, как, на-
пример, личинка комара коретры, сравнительно немного. Однако и здесь
отсутствие окраски не полное, ибо, например, глаза указанной личинки
пигментированы. Рисунок имеет более ограниченное распространение,
так как он предполагает наличие минимум двух цветов, к тому же резко
разграниченных. Одноцветные или почти одноцветные формы имеют окра-
ску, но не имеют рисунка.
Причины, вызывающие окраску, могут быть разбиты на две категории.
Х и м и ч е с к а я , или п и г м е н т н а я , окраска вызывается при-
сутствием пигментов. Она является основной формой окраски и свойственна
громадному большинству насекомых. Цвета пигментов разнообразны и иног-
да весьма ярки, но они всегда матовые, не блестящие. Другой причиной
окраски может быть специализированная структура хитиновой кутикулы,
в результате чего возникают оптические эффекты, не связанные с пиг-
ментацией. Окраску этого типа называют с т р у к т у р н о й , или о п т и-
ч е с к о й . Для нее характерен блеск. Все металлически блестящие окраски,
насекомых принадлежат сюда.
§ 1. ПИГМЕНТНАЯ ОКРАСКА
Пигментные окраски у насекомых различаются как по пигментам,
которыми они обусловлены, так и по локализации последних. В соответ-
ствии с этим они могут быть разделены на три или даже на четыре группы.
Если пигмент залегает в кутикуле, то мы имеем к у т и к у л я р н ы е
окраски, которые характеризуются большой посмертной стойкостью. Послед-
няя связана с тем, что кутикулярный покров, будучи мертвым веществом,
не подвергается большим изменениям после смерти, а потому и отложенные
в нем пигменты также не изменяются. Поразительная сохранность рисунка
крыльев в остатках вымерших насекомых, например, жившей в пермское
время Doridion (рис. 328Д), связана именно с этим. Если пигмент расположен1
в клетках гиподермы при прозрачной кутикуле, то окраска является г и п о-
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д е р м а л ь н о й . Так как клетки гиподермы после смерти разрушаются,
то гиподермальные окраски нестойки. Сюда относятся, например, голубые,
зеленые и желтые пятна на теле стрекоз, которые темнеют после смерти,
если не принять специальных мер. Если при прозрачных покровах цвет
насекомых определяется цветом его внутренностей, то соответствующая
окраску является с у б г и п о д е р м а л ь н о й . Такой окраской обла-
дают многие белые личинки, живущие в почве и в растительных полостях.
В качестве четвертой группы можно добавить с у п р а к у т и к у л я р -
н у ю окраску. Так, у некоторых стрекоз при наступлении половой зре-
лости на кутикуле появляется нежный, легко стирающийся пушок, по-
хожий на налет на сливах. Наибольшее значение имеет первая группа.
К ней относится громадное большинство пигментных окрасок.
Пигменты насекомых делятся на две неравнозначных группы. Одну
составляют меланины, которые имеют громадное распространение и яв-
ляются пигментами общего значения. Другая состоит из нескольких раз-
личных пигментов, которые встречаются в отдельных группах насекомых
и общего значения не имеют.
А. Меланины
Меланины являются основными пигментами насекомых. Именно они
•обычно отлагаются в экзокутикуле. Меланины дают разнообразные цвета,
начиная от черного и переходя через бурые и коричневые тона к охряно-
желтым. Бывают красные меланиновые окраски. Отмечается зависимость
меланиновой пигментации от строения кутикулы —
:
 наиболее твердые части
склеритов наиболее темны, так, например, у прямокрылых мандибулы
бывают окрашены в охряно-желтый цвет, а их зубцы черны. Вышедший из
куколки жук бывает белым. Потемнение начинается с концов челюстей и
других наиболее твердых частей. Можно остановить этот процесс,
прекратив доступ воздуха- к еще белым куколкам, например мухи,
и они остаются светлыми и мягкими. С другой стороны, у бабочки
эфестии (Ephestia) различия чешуек в окраске идут рука об руку
с различиями формы. Светлые чешуйки коротки, широки и имеют
слабо развитые продольные ребра; темные — узки, длинны, с вы-
сокими ребрами (рис. 297 В). У жуков Cicindela, по Шелфорду
{1917), меланин отлагается в экзокутикуле элитр, но местами отсут-
ствует. В то же время эндокутикула тонка там, где есть пигмент,
и утолщена там, где его нет. У ос (Vespa, Polistes) меланин отлагается над
местами прикреплений мышц и над лопастями жирового тела (рис. 328 В, С).
То же самое в голове личинки Anopheles (стр. 147) отмечает Беккер (1937).
Таким образом, анатомические особенности и локализация меланиновых
отложений во многих случаях тесно связаны друг с другом.
Химическая природа меланиновых пигментов не установлена точно,
так как они принадлежат к сложнейшим соединениям. Количественный
анализ их дает очень большие колебания. Например, содержание углерода,
по Бйдерманну, равно 48,9—60,0%., водорода 3,0—7,6%, азота 8—13%;
сера, а также железо имеются не йо всех меланинах. Однако исход-
ные продукты синтеза меланинов известны. Таковыми являются т и р о -
з и н , или оксифениламидопропионовая кислота
С6Н4ОН • СНЯ • CH.NH2 • СООН
и отличающаяся от нее на один гидроксил диоксифениламидопропионовая
кислота. Эти два вещества, в особенности второе, сокращенно называемое
до па, являются хромогенами. В присутствии кислорода воздуха и фер-
ментов — тирозиназы и допаокисдазы — они способны превращаться в
меланиновые пигменты. Опытов, из которых был получен этот вывод, очень
много, причем они захватывают и позвоночных, так как темные пигменты
последних также имеют меланиновую природу.
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Так, если вынуть крыло из куколки бабочки Cymatophora и поместить
его в раствор тирозина, оно темнеет, так как в крыле имеется тирозиназа.
Но далее выяснилось, что тирозиназа имеет второстепенное значение и по-
является у Cymatophora поздно, тогда как допаоксидаза имеется уже в яйце
(Газебрек, 1922). Образование рисунка зависит от локализации хромогена.
Считается, что фермент есть в организме повсюду, но хромоген образуется
лишь в местах будущих темных полос и пятен. Если неокрашенное крыло
картофельного жука (Leptinotarsa) поместить в раствор тирозиназы, на нем
развиваются приблизительно нормальные темные полосы, но в растворе
хромогена — тирозина оно становится сплошь черным (Гортнер, 1911).
Неоднократно высказывалась мысль, что меланины являются экскре-
тами, и что отложение пигмента в кутикуле является своеобразным выклю-
чением экскретов из общего круга обмена. Однако невозможно рассматри-
вать меланиновые пигменты только как экскреты. Против, этого говорит
вышеуказанная связь интенсивности пигментации с прочностью кутикулы,
а также то обстоятельство, что меланиновые рисунки нередко составляют
определенные, иногда очень сложные, системы.
Наконец, нужно отметить, что меланины отличаются необычайной проч-
ностью, именно меланиновые рисунки нередко сохраняются у ископае-
мых форм (рис. 328 А).
Б. Пуриновые пигменты
Белая окраска крыльев бабочек белянок (Pieridae) обусловлена при-
сутствием пигмента, являющегося пуриновым веществом, т. е. дериватом
мочевой кислоты (Гопкинс, 1896). Этот вопрос был переисследован много
раз, причем выяснилось, что дериваты кислоты могут быть также желтыми
и оранжевыми. Кроме белянок они были найдены также и в других от-
рядах насекомых, например, у сетчатокрылых (Ascdlaphas), у перепон-
чатокрылых (осы) и двукрылых (сирфиды) и др. В крыльях самца капуст-
ницы, по Вигглесворту (1924), пуриновых пигментов больше (0,5 мг),
чем у самки (0,3 мг). Это связано, повидимому, с ббльшим размером
чешуек у самца. Пуриновые вещества во время куколочной жизни на-
ходятся, главным образом, в жировом теле, а перед вылуплением бабочки
переходят частью в кишечник, частью в крылья. С другой стороны, у ку-
колки крапивницы содержание пуриновых веществ мало отличается от
такового капустницы, но в крылья они не попадают, а поступают лишь
в кишечник. Желтые и красноватые цвета крапивницы, хотя и сходны
с таковыми белянок, но их пигменты, очевидно, не принадлежат к пурино-
вой группе. Линден (1904) из наблюдений над пищеварением гусеницы
крапивницы заключила, что они происходят из хлорофилла. Это мнение
не доказано. У бабочек пуриновые пигменты отлагаются в чешуйках,
но белый цвет последних, по Мазону (1926, 1927), обусловлен не столько
пигментом, сколько структурной окраской. У осы пуриновые пигменты
(рис. 328 С, Риг) залегают в гиподерме, которая при этом несколько
утолщается (Беккер, 1937).
Таким образом, в нескольких довольно обширных и не родственных
группах насекомых пуриновые производные служат пигментами. Этот
факт особенно интересен, потому что пурины, в противоположность мела-
нинам, просты по своему химическому строению. Так как мочевая кислота
является у насекомых основным экскретом, то мысль об экскреторном зна-
чении пигментов становится в данном случае убедительной.
Я. Хлорофиллоподобные пигменты
Среди насекомых, особенно среди прямокрылых и гусениц, есть много
форм, которые можно назвать травянисто-зелеными. Сходство окраски
зеленого кузнечика с растительной зеленью весьма велико. Естественно
возникла мысль о том, не происходят ли эти зеленые пигменты насекомых
26 Курс обшей энтомологии 401
из принимаемой пищи.
11
 Планомерные исследования здесь были поставлены
еще Поултоном (1884—1893). Надо сказать, что травянисто-зеленые пиг-
менты могут быть локализованы у насекомых очень различно. Они находят-
ся в кутикуле у куколки махаона, в гиподерме у листовидки Phyllium;
в крови они бывают растворены у гусениц некоторых совок. В последнем
случае кожа прозрачна. Иногда в зеленый цвет окрашено жировое тело,
а кровь может быть даже желтой. Наконец, у ряда бабочек (Smerin-
thus ocellata, Sphinx ligastri и др.) яйца окрашены в зеленый цвет.
Была исследована спектроскопически извлеченная кровь зеленых гу-
сениц и в ряде случаев обнаружено сходство со спектром хлорофил-
ла. Однако оно не было полным. Так, например, в спектре хлоро-
филла (рис. 328 D2) имеются три широких полосы поглощения — в
левой, средней и правой частях спектра, и две более слабых вправо
от первой. Кровь гусеницы Pygaera дает все три сильных полосы по-
глощения, но левая и средняя шире, а правая уже, чем в спектре
хлорофилла, тогда как обе слабые полосы слиты в одну (рис. 328 D1).
Подъяпольский (1907, 1909) под руководством Тимирязева получил на вы-
тяжке из зеленого кузнечика близкое, но не полное спектральное сходство
с вытяжкой из акации.
Дальнейшие затруднения возникали при экспериментах. Так, зеленые
гусеницы Tryphaena pronuba при воспитании в темноте на этиолиро-
ванных листьях вырастают тем не ме'нее зелеными. Травянисто-
зеленая окраска свойственна также хищникам, например богомо-
лам. Лишая богомола всяких мыслимых источников хлорофилла (вос-
питывая в темноте на личинках комарика Psychoda), не удается все же
подавить у них появление зеленой окраски. На основании этих опытов
Пшибрам отрицает присутствие дериватов хлорофилла в теле насекомых
и предлагает для их зеленых пигментов название тиргрюн (Tiergriin),
ничего по существу не говорящее. С другой стороны, даже у растительно-
ядных насекомых зеленые пигменты могут быть независимы от хлоро-
филла. Так обстоит дело, видимо, у африканской перелетной саранчи,
которая для развития зеленой окраски нуждается лишь в высокой
влажности, независимо от рода пищи (Иммс и Герц, 1937). Палочники
и многие гусеницы также, повидимому, синтезируют зеленый пигмент
независимо от пищи. Все это говорит в пользу мнения Пшибрама и про-
тив взгляда Поултсна, хотя известны факты, противоречащие этому вы-
воду. Как известно, хлорофилл состоит из двух веществ—сине-зеленого
хлорофилла а и желто-зеленого хлорофилла j>. Джерульд (1921) нашел
среди травянисто-зеленых гусениц Colias philodice сине-зеленую форму.
Яйца бабочек, полученных из этих гусениц, были чисто белые, вместо
кремовых, экзувии были белые, вместо желтых, глаза бабочек имели
голубоватый оттенок, и, наконец, коконы наездника Apanteles flavi-
conchae, паразитирующего на Colias, были белые, вместо желтых. Эти
факты можно объяснить тем, что данные гусеницы расщепляют и обесцве-
чивают хлорофилл Ь, но не обесцвечивают сине-зеленый хлорофилл а,
Которым и обусловлены описанные оттенки.
В новейшем обзоре Тимон-Давид (1947), на основании данных ряда авторов, вы-
сказывается против хлорофилловой природы зеленого пигмента насекомых. Послед-
ний является смесью синего и желтого хромопротинов, происходящих из глаукоби-
лина и ксантофилла.
Г. Заимствованные пигменты
Идея о заимствовании насекомыми пигментов от растения не нашла,
как мы видели, достаточного подтверждения в отношении хлорофилла,
но она оказалась правильной для ряда других пигментов, а именно: для
каротинов, флавонов и антоцианов.
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Наиболее полно изучено заимствование каротинов картофельным,
или колорадским жуком, Leptinotarsa decemlineata, и хищным клопом Ре-
Ж Ж К а 5 ( П а л м е р и Н а й
Т
 1924). Личинка колорадского жука пое-
- • - • j t . - " , - : . ' . - . . ^ . - . - - : . • • • < * - * ^
Рис 328 А — вымершая Doridion mirum' (Hemiodonata) по Залесскому;
В — брюшко осы Vespa; С — разрез его по линии, показанной на рис. В,
по Беккеру; D — спектр хлорофилла (2) и крови гусеницы Pygaera (1),
по Поултону; Е — цветовые формы клопа Perillus bioculatus белая (слева),
красная (посредине) и желтая (справа), по Найту
Adip — жировое тело, т — мышца, mel — меланины, риг — пуриновый пигмент,
Тг — трахея.
дает листья картофеля. Большинство пигментов листа переваривается, но
молекулы каротина проходят сквозь стенки кишечника в неизмененном
виде и аккумулируются в полости тела в крови. Интересно, что даже род-
ственный каротину ксантофилл не проходит в полость тела. Между тем
концентрация каротина в крови личинки такая же, как в растении и
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достигает 0,0136%. Perillus bioculatus нападает на личинок колорадского
жука и высасывает их кровь. Каротин, всосанный с кровью, проходит
в неизмененном виде через кишечные клетки клопа так же, как он про-
шел через кишечник личинки жука. В теле клопа он поступает в гиподерму
и отлагается в ней в виде зерен, обусловливая окраску насекомого. Отло-
жения происходят только в тех клетках, над которыми нет меланина в
кутикуле. Таким образом, пигмент, выработанный в растительном орга-
низме, переходит сначала в тело одного насекомого, затем в тело другого
и в обоих утилизируется как материал, придающий им характерную
«краску.
Perillus обнаруживает цветовую изменчивость от красной окраски до желтой и белой
{рис. 328 Е). , В благоприятных температурных условиях обмен интенсивен и приводит
к полному окислению и обесцвечиванию каротина. Получаются клопы с белыми поло-
сами вместо красных, экскременты их тоже белые. При понижении температуры интен-
сивность обмена и окисление понижаются, и возникают желтые и красные формы; их
экскременты окрашены в красный, бурый и черный цвета. По старым данным Крукен-
берга (1884), каротиноидные пигменты имеются также у листоедов Lina nClythra и у ряда
других красных жуков (Coccinellidae, Elateridae, Cerambycidae).
Красная и желтая окраска Hemiptera также может быть вызвана ф л а-
в о н о в ы м и пигментами растений, которые отличаются от каротинов
своей растворимостью в воде. Флавоны были обнаружены у клопов, при-
надлежащих к семействам Coreidae,Capsidae и др. Они найдены у хищных
Reduviidae и, повидимому, происходят из их добычи. Флавоновый пигмент
найден также в желтовато-белых крыльях бабочки Melanargia galathea. Он
присходит здесь из ежи (Dactylis glomerata), которая принадлежит к кор-
мовым растениям гусеницы Melanargia (Томпсон, 1926).
Наконец, аналогичный цикл установлен для а н т о ц и а н о в . По-
следние родственны флавонам, растворены в клеточном соке растений
и дают оттенки от красного до синего в зависимости от реакции среды.
Антоцианы найдены Голландом (1923) в личинке долгоносика Cionus olens,
которая живет в соцветиях Verbascum nigrum и поедает там фиолетовые
тычинки. У личинки пилильщика Athalia spinarum также найден антоциан.
Он отлагаетея в белковых зернышках жирового тела этих форм и просве-
чивает сквозь кожу личинки пурпуровым или фиолетовым цветом. Крас-
ный антоциановый пигмент обнаружен также у тли Tritogenaphis rud-
beckiae.
Таким образом, заимствование растительных пигментов доказано для
трех больших групп этих веществ. Но вопрос о заимствовании хлорофилла
до сего времени не разрешен.
Особняком стоят исследования Форда (1941—1944), который применил «газовый»
метод для изучения пигментов чешуекрылых, заимствовав его из физиологии растений.
На крыло бабочки действуют, например, парами аммиака, и тогда а н т о к с а н т и н ы ,
дающие окраски от кремовой до желтой, на короткое время желтеют. Некоторые из крас-
ных пигментов, которых насчитывается до шести, желтеют при фумигации соляной
кислотой, тогда как аммиак восстанавливает их прежний цвет. Благодаря этому методу
можно использовать музейные экземпляры, не повреждая их, и, таким образом может
быть изучено большое число видов. Антоксантины интересны тем, что, будучи раститель-
ными пигментами, они констатированы у Rhopalocera. Так, у нескольких систематически
близких видов Dismorphia (Pieridae) антоксантины найдены, у прочих же не обнару-
жены. Эти последние виды могут быть выделены в другой род, что согласуется
и со структурными признаками. Вообще среди Pieridae антоксантины редки, белые
и желтые окраски этих бабочек зависят большей частью от производных мочевой кислоты.
Но антоксантины есть, например, у нашей Leptidia sinapis, которую в последнее время
сближают с Dismorphia. Различия в химизме пигментов, видимо, связаны с различиями
кормовых растений гусениц, Антоксантины найдены у Parnassius и некоторых дру-
гих Papilionidae, а также у Melanargia и Coenonympha среди SatyrWae. Род Delias
(Pieridae) имеет два на глаз неразличимых пигмента. Один свойственен большинству
видов, распадающемуся на несколько групп, другой — небольшой группе pasithoe,
тогда как еще два вида, опять-таки структурно сходных, обладают Каждый обоими
красными пигментами. У Papilionidae один и тот же цвет также может вызываться раз-
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личными пигментами, и пигментная характеристика групп видов большей частью до-
полняет, а иногда и позволяет исправить морфологическую. Интересно, что в широк»
известном случае мимикрии между Papilio aristolochiae и P . polytes красные пигменты
модели и подражателя химически различны.
Д. Гемоглобин
У некоторых личинок встречаются красные пигменты, которые давно
сближались с гемоглобином. Наиболее известны в этом отношении личинки
комаров хирономид (Chironomidae), или мотыли. У них пигмент, сходный
с гемоглобином, растворен в плазме крови. При этом отмечается связь с
условиями кислородного снабжения — красный пигмент имеют личинки,
обитающие в придонных, бедных кислородом слоях илистых водоемов.
Он имеет некоторое дыхательное значение, но исследователь высокомо-
лекулярных соединений Сведберг (1933) указывает, что молекулярный
вес красного пигмента хирономид гораздо меньше, нежели таковой гемог-
лобина, и считает его эритрокруорином. Сходные пигменты встречают-
ся в красных клетках дыхательной системы личинок оводов (стр. 577). С дру-
гой стороны, по Кейлину (1925), насекомые, как и многие другие животные,
обладают дыхательным пигментом цитохромом, который служит как бы
материнским веществом для гемоглобина, почему и неудивительно появле-
ние последнего в отдельных группах насекомых. Но в общем рассматри-
ваемые пигменты имеют у насекомых ограниченное распространение, и
о настоящем гемоглобине говорить, повидимому, не приходится.
Е. Некоторые особые свойства пигментов
Кроме химического состава, надо указать еще на два физических свой*
ства пигментов чешуекрылых.
Светлые пигменты крыльев некоторых бабочек флюоресцируют при
освещении в темноте ультрафиолетовыми лучами, но меланиновые участки
этого эффекта не дают. Иногда два сходных пигмента ведут себя различно.
Желтый пигмент Papilio tnachaon не флюоресцирует, а почти такой же у
Papilio xuthus дает свечение. Флюоресцирующее вещество растворимо
в спирту (Коккайн, 1924). Обнаружено также действие меланиновых пиг-
ментов на фотографическую пластинку, если крыло приложить к ней в тем-
ноте на 3—4 недели. Явление сходно с обычной фотоэхией —• предваритель-
но освещенные предметы (бумага, кожа и т. д.) дают в темноте изображение
на фотопластинке, но интересно, что некоторые экземпляры бабочек дают
обратный эффект — меланины не разлагают серебра, а цветные участки
на него действуют. Связать это с видовыми или половыми различиями
не удается (Вольф, 1920).
Ж. Зависимость окраски от внешних факторов
Окраска, преимущественно в своей меланиновой части, у многих насе-
комых чувствительна к абиотическим факторам среды — температуре,
влажности, освещению. Этот очень старый вопрос ведет начало от
хорошо известных и весьма интересных наблюдений над сезонным
диморфизмом Araschnla levana-prorsa. При сезонном диморфизме у-этих
бабочек имеется не менее двух поколений в год, причем второе поко-
ление в нашем климате отличается усилением меланиновых компонен-
тов. В тропиках же у подобных форм поколение дождливого сезона от-
личается развитием глазчатых пятен и других контрастных компонентов
рисунка, тогда как поколение сухого сезона приобретает приспосо-
бительную, критическую окраску. Замена естественных сезонных
изменений температуры экспериментальными привела в опытах Штанд-
фусса к искусственному изменению форм, преимущественно в роде
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Vanessa. Температурное воздействие применяется к куколке. Давно
было обнаружено, что в развитии насекомого имеется критический пе-
риод, который совпадает с началом окукления или начинается, даже
перед окуклением. Изменение температуры во время критического пери-
ода дает аберрации рисунку и окраске. Последние, во-первых, могут
быть сходными с естественными географическими разновидностями. Так,
например, крапивница Vanessa urttcae (рис. 329 А) при умеренном по-
вышении температуры дает южную форму ichnusa (В), у которой ме-
ланиновый рисунок сокращен. Дальнейшее повышение дает форму pola-
ris (С), которая темнее основной, но ее же можно получить умеренным по-
нижением температуры (G). Наконец, как сильное повышение, так и
сильное понижение, дают форму ichnusoides (D, Н), у которой большие
меланиновые пятна U, М1 Мг на передних краях крыльев сливаются в
Рис. 329. Температурные опыты с окраской ванесс. А—нормальная форма,
В—F — тепловые формы, G, Н — холодовы1. При сильно повышенной и пониженной
температуре благодаря слиянию двух солдних комитентов образуется комплексная
полсса U + M' М2 (D, Е, F). A— Vanessa urticae; B—V. ichnusa (+34° (-38°)j
С — V. urtcae v. polaris ( + 38° 1- 4u°); D — V. urticae f. ichnusoides ( + 41° \- 46°)j
E—V.io f. antigone (+ 41° — + 56°); F—V. polychloros f. testudo (+41° —-f 46°);
G—V. urticae t- polaris (—20° —0°;; H — V. urticaef. ichnusoides (0° — + 10°).
Из Шредера, изменено.
одно большое (U -f- MlM2). Это же пятно появляется у температурных
аберраций Vanessa io и Vanessa polychloros (рис. 329 Е, F). Вопрос
с Araschnla более сложен, так как у нее изменение окраски связано с
приостановкой развития на зиму — д и а п а у з о й. Если куко'лка
развивается без диапаузы, с у б и т а н н о е развитие, что бывает
летом, то получается форма prorsa. Если куколка диапаузирует,
что бывает осенью, то весной получается levana. Искусственное действие
холодом на субитанную куколку может задержать развитие последней
и даст либо levana, либо portma (переходную форму между levana и pror-
sa) в зависимости от степени задержки. Получить prorsa из куколки,
уже впавшей в диапаузу, не удается. Но, если дать тепловое воздействие во
время^ критического периода, перед диапаузой, то можно получить prorsa.
Чередование диапаузы и субитанного развития составляет главную черту
сезонного цикла Araschnia, а изменения в окраске лишь сопутствуют этому
(Зюфферт, 1927). У колорадского жука легкие отклонения от нормальной
температуры развития усиливают меланиновый рисунок, значительные —
приводят к его редукции и альбинизму. Результаты опытов совпадают
с естественной географической изменчивостью жука (Тоуэр). У наездника
Habrobracon сильные колебания температуры куколки увеличивают пиг-
ментацию (Шлоттке, 1926), у клопа Perlllus низкая температура усиливает
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отложения меланина и каротина, высокая — дает белых особей со слабый
меланиновым рисунком. Применялось также специальное местное темпера-
турное воздействие. На куколку крапивницы накладывается стеклянный
шланг, сквозь который пропускается вода желаемой температуры. Местное
воздействие холодом вызывает местную задержку развития, тепло ускоряет.
При таких условиях можно получить, например посредством теплого шланга,
нормальную окраску по краям крыла, тогда как в средине она не развита
(рис. 330 А, В). Но если воздействие направить на голову, то получается
общее изменение окраски либо холодового, либо теплового типа, смотря
чо примененной температуре.
В л а ж н о с т ь также влияет на окраску насекомого. Данных здесь
довольно много, но не все они достаточно достоверны, так как влияние
влажности нередко не отчленяют от влияния температуры. О значении
влажности для развития зеленого пигмента у саранчевых уже говорилось
{стр. 402). Интересны данные об окраске коконов. У некоторых Saturnidae
и Lasiocampidae темные коконы получаются при высокой влажности,
•светлые — при низкой. Причина, возможно, в том, что в сухом воздухе
шелковая нить быстро высыхает, тирозиназа не успевает подействовать
на хромоген, и образование меланина задерживается. Влияние влажности
на окраску Leptinotarsa устанавливает также Тоуэр, хотя его данные
-встречают возражения. С другой стороны, некоторые авторы не обнару-
живают указанного влияния у бабочек.
Зависимость окраски от о с в е щ е н и я связана с вопросом о хрома-
тическом приспособлении. Известно, что куколки капустницы имеют серую
•окраску, если они висят на сером субстрате, и зеленую — на листьях
{рис. 330 D). Исследования Поултона (1887) в этой области были продол-
жены многими авторами (Пшибрам, Владимирский 1921, 1935), причем испы-
тывались не только естественные фоны, но также монохроматические лучи
и фоны. Для многих форм установлено, что цвет фона, на котором происхо-
дит окукление, определяет окраску куколки. У капустниц серая окраска
•обусловлена меланином кутикулы и белым пигментом гиподермы. Зе-
леный цвет является субгиподермальным. На зеленом фоне кожные
пигменты не развиваются, и куколка становится зеленой. В еще более
сильной степени этот эффект дают, желтые и особенно оранжевые лучи.
Наоборот, сине-фиолетовая и ультрафиолетовая части спектра действуют
так же, как черный фон, именно, стимулируют меланиновую и подав-
ляют зеленую окраску. Светлые куколки, имеющие мало темных и зеле-
ных пигментов, получаются на светлом фоне. Освещение может влиять даже
•на цвет кокона. Вопрос о том, каким образом влияние фона воспринимается
организмом, весьма сложен. Покрывание глаз гусеницы черным лаком не
влияет на описанную зависимость, из чего следует, что влияние передается
через кожу. Однако выжигание, глаз уничтожает хроматическую приспосо-
бляемость, и куколки, независимо от цвета фона, окрашены, как если бы они
воспитывались в темноте. С другой стороны, если покрыть глаза гусеницы
прозрачным цветным лаком, то куколка окрашена так, как при окуклении на
фоне такого же цвета. Если глаза гусеницы покрыть лаком одного цвета и по-
местить ее под светофильтром другого цвета,то окраска куколки определяет-
ся цветом, возникающим от взаимодействия обоих цветов. Это опять говорит
в пользу роли глаз, ибо при действии через кожу должна была бы сказаться
только окраска светофильтра (Брехер, 1919—1924). Роль глаз доказана
также у палочника Carausius. Перерезка зрительных нервов прекращает
реакцию на освещение и фон. Carausius способен также к быстрым измене-
ниям цвета в соответствии с субстратом. Эти изменения обусловлены пере-
движениями бурого пигмента в глубину клеток на светлом фоне
(рис. 330 Е, вверху) и к их свободным поверхностям на темном (рис. 330 Е,
внизу). В регулировании окраски у Carausius играет роль освещение глаза.
Если покрыть черным лаком нижнюю половину глаза, которая нормально
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обращена вниз, то эффект получается как от темного фона — насекомое
темнеет. Закрашивание верхней половины глаза не дает такого результата.
Предполагается, что хроматические реакции Carausius зависят от гормо-
нального механизма, который действует через мозг и через кровь на-
секомого. •
Зависимость окраски от цвета субстрата изучена также у саранчевых
(Фор, 1932). Желтые лучи (5500—6000 А) дают желтых особей; более
В
Рис. 330. Опыты с окраской кра-
пивницы. А — наложение теплого
(30—35°) и холодного (5—8°) шлан-
гов на куколок, находящихся в
углублениях торфяной пластинки;
В — подопытные крылья куколок;
/ — после наложения холодного
шланга через средину крыла,
окраска развилась только у осно-
вания и на конце крыла, 2—после
наложения теплого шланга на
основание крыла, окраска у осно-
вания развилась, а на конце еще
отсутствует, 3 — позднейшее раз-
витие окраски на крыльях 7 и 2,
по Гирсбергу; С — изменчивость
куколок капустной моли Plutella,
по Владимирскому; D — влияние
фона на окраску куколок капуст-
ницы Pieris brasstcae: левая белая <•>
с черными пятнами получается на
черном или красном фоне, правая зеленая получается на зеленом или оранжевом фоне,
по Дюркену. Е — миграция пигмента в гиподерме палочника Carausius, вверху поло-
жение на свету, внизу—в темноте: а—желтый и зеленый пигменты, Ь — оранжево-крас-
ный пигмент, с — бурый пигмент, по Гирсбергу.
короткие длины волн дают серых и бесцветных особей, более длинные —
темнобурых. Но для получения зеленых, как уже указано (стр. 402), нужен
влажный корм. Кроме того, у саранчевых добавочное осложнение вносится
их биологией. В этой группе у ряда видов констатированы одиночная и
стадная, или мигрирующая, фазы (Уваров, 1921, 1928). Личинки стадной
фазы отличаются сильным развитием оранжевого и черных цветов, что,
повидимому, связано с их интенсивной мышечной активностью (стр. 786).
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Бусвин (194о) делит особей человеческой вши Pediculus humanus на 4 класса по сте-
пени пигментации. Партии личинок, взятых из одной кладки, он воспитывал отдельно»
на черном и светлом фонах. В первом случае получается преобладание темных классов,,
во втором — светлых.
Влияние полной темноты на окраску не аналогично влиянию черного фона. Послед-
ний дает черных особей у саранчи при сильном освещении, а при слабом лишь немногие-
экземпляры становятся черными. В темноте же получается бледная окраска (Иммс и-
Герц, 1937). У куколок капустной моли, отличающихся большой изменчивостью окра-
ски (рис. 330 С), на черном фоне получаются темные куколки, а на зеленом — серые.
Но при воспитании в темноте одни формы дают только темных куколок, другие только-
светлых (Владимирский, 1935). Поданным ряда авторов, работающих под руководством
Беклемишева, личинки и куколки Anopheles становятся темными, а иногда почти чер-
ными, при воспитании их на темном фоне или в темноте (Беклемишев, 1944),
3. Индустриальный меланизм
В течение последнего столетия в окрестностях больших городов- Запад-
ной Европы были обнаружены новые формы бабочек, принадлежащие
к давно известным видам, но отличающиеся от основных форм своей мела-
низированной окраской. Самый факт не подлежит сомнению, хотя Иммс
и замечает, что меланистические формы встречаются и в местностях, весьма
удаленных от больших городов. Объяснение этому явлению дается двоякое.
Газебрек (1914—-1934) считает, что различного рода газообразные отбросы
фабрично-заводских процессов попадают в трахеи гусениц и куколок и вы-
зывают усиление темной окраски на крыльях взрослых насекомых. Приме-
шивая сероводород, пиридин, аммиак, метан и другие газы порознь и
в смесях к воздуху, которым дышали куколки, он получил заметную
меланизацию у ряда видов бабочек. Наоборот, Щедрина (1927), при содер-
жании куколок крапивницы в атмосфере 20—40% углекислоты, получила ряд.
изменений, которые в общем сводились к побледнению красного, желтого
и голубого цветов, к посветлению черного и к появлению расплывчатости
контуров рисунка. Иначе смотрят Гаррисон и Гарретт (1926—1928). По-
бочные продукты индустрии могут оседать на кормовые растения гусениц,
попадать в кровь через кишечник и вызывать усиленное развитие меланина.-
Это предположение было проверено экспериментально. Selenta bilunaria
не дает в природе меланистических форм. Ее гусеницы выкармливались
на растениях, покрытых тонким слоем азотнокислого свинца, хлористого
марганца или сернокислого марганца. Среди вышедших бабочек были мела-
нистические экземпляры. Однако Юз (1932) в своих опытах получил отри-
цательные результаты — загрязненный корм не дал меланизма. Лемхе
(1933) посредством кормления листьями, покрытыми соединениями мар-
ганца, изменял форму крыла Selenia bilunaria, на нем образуются вы-
резки, иногда сводящие крыло к ничтожному остатку, но меланизации не
наступает.
§ 2 . ОПТИЧЕСКАЯ ИЛИ СТРУКТУРНАЯ ОКРАСКА
Причинами структурной, или оптической окраски насекомых являются
интерференция и дифракция света, происходящие в кутикуле благодаря
ее структуре. Пигменты, если играют роль, то лишь дополнительную.
А. Оптические окраски в неспециализированных структурах
Простейшие случаи оптической окраски возникают на почве особен-
ностей строения, не связанных по существу с окраской. Сюда относится
и н т е р ф е р е н ц и я в тонких прозрачных крыльях, которая по суще-
ству не отличается от радужного окрашивания мыльных пузырей. Например,
крыло хризопы в проходящем свете прозрачно, но если хорошо осветить
его на черном фоне, то возникают нежные спектральные цвета. То же самое
наблюдается у веснянок и ряда других насекомых. Особенно сильно это
явление у южноамериканской бабочки Haetera hypaesia (Satyridae),
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вторично утерявшей чешуйчатый покров и обладающей большими,
почти сплошь прозрачными крыльями. Однако у большинства насекомых
крылья хотя и прозрачны, но слишком толсты для того, чтобы в них могла
возникнуть интерференция света.
Если снять чешуйки с крыла недавно вышедшей из куколки и свеже
убитой бабочки ванессы, то на черном фоне их нижние мембраны (стр. 365)
дают интерференционные цвета совершенно иные, нежели пигментные
цвета их верхних сторон. Эти цвета при ненарушенном строении крыла
не видны и, подобно вышеописанной интерференции крыловых мембран,
являются побочным результатом соответствующей структуры. Впрочем
иногда интерференция в нижних мембранах чешуек имеет значение для нор-
мальной окраски. Цвет голубых полулуний на краю крыла крапивницы
обусловлен именно этим. Соответствующие чешуйки не пигментированы,
и блеск их нижних мембран хор ошо виден. Крылья африканских
нимфалид Salamis окрашены в фисташково-зеленый цвет с красно-фиолето-
вым отблеском. Отблеск происходит от интерфе-
ренции нижних мембран чешуек. Блестящая
окраска крыльев некоторых молей, например Adela,
вызывается этой же причиной.
Другой тип оптического окрашивания, который
тоже относится большей. частью к побочным ре-
зультатам строения чешуек, основан на д и-
ф р а к ц и и света. Основной предпосылкой по-
следнего являются свойства дифракционной ре-
шетки, которая, как известно, состоит из ряда
параллельных, тончайших, тесно расположенных
бороздок или ребрышек. Продольные ребра в
верхней мембране чешуек бабочек (стр. 365) обра-
зуют настоящую дифракционную решетку. Она
дает слабый блеск, отливающий разными цветами
при поворачивании объекта. Сюда принадлежат,
например, синие средины черных пятен на заднем
крыле медведицы Arctia caja (рис. 331). Осветив
такую чешуйку со стороны основания и поместив
тлаз на линии отражения света (верхний рисунок, левая длинная
стрелка), наблюдатель видит белый блеск. При перемещении глаза в той
же плоскости вверх (малая верхняя стрелка) чешуйка кажется сперва
черной, а затем проходит через весь спектр от фиолетового до красного.
При таком же перемещении вниз (малая нижняя стрелка) цвета сме-
няются в обратном порядке. Тот же эффект получается, если источник
^света и глаз наблюдателя неподвижны, а чешуйка вращается вокруг
поперечной оси (нижний рисунок). Обычно видимая здесь синяя окраска
зависит от того, что этот цвет в данном спектре является наиболее ярким.
Между тем интерференция при данном угле падения дает только о д и н
цвет, видимый только с направления отраженного света. Дифракцион-
ные решетки гуще на темных чешуйках, нежели на светлых: у адмирала
(Pyrameis atalanta) в черных чешуйках нижней стороны крыла на 50 ми-
кронах помещается 28 продольных валиков, а в серых — 22. Дифрак-
ционную окраску видно, если смотреть поперек направления ребер че-
шуйки. При рассматривании вдоль ребер эффект исчезает. Если промежутки
между ребрами устроены по сетчатому типу (стр. 365), то чешуйка имеет
одну решетку, состоящую из ребер (Papilionidae). Если же промежутки
лестничного типа, то «лестница» образует вторую решетку, ориенти-
рованную под прямым углом к первой (прочие Rhopalocera). Нако-
нец, если сделать на коллодие отпечаток чешуйки рассматриваемого
-типа, то она дает такую же дифракцию, как сама чешуйка
(Онслов, 1921).
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(Рис. 331. Схема дифрак-
«ции в чешуйке Arctia
caja, по Зюфферту.
Объяснение см. в тексте.
Роль дифракции в окраске насекомых раньше считалась очень боль-
шой, в ней видели причину оптической окраски вообще. На
самом деле заметное влияние дифракция оказывает лишь в немногих
случаях. У пластин чатоусого жука Sericea sericea элитры покрыты попе-
речными бороздками по одной на 1,5 микрона и дают блестящую ириза-
цию в прямых солнечных лучах. Слепок на коллодие с элитры блестит
так же, как она сама, и, следовательно, дифракционное происхождение
окраски Sericea можно считать доказанным (Мазон, 1927).
Б. Оптические окраски в специализированных структурах
Оптические окраски максимальной интенсивности не уступают по на-
сыщенности и блеску полированным металлам, превосходя последние
по богатству цветов, ибо здесь осуществляется почти вся спектральная гамма
от красного до фиолетового. Особенно распространены синие, голубые,
зеленые и золотисто-зеленые оттенки. Наиболее богаты оптические цвета
этой группы у жуков и бабочек. Менее развиты они у перепончатокрылых,
двукрылых, полужесткокрылых и стрекоз.
а. О п т и ч е с к и е ч е ш у й к и б а б о ч е к
Оптическая окраска изучена у бабочек лучше, чем у какой-либо другой
группы. Особенностью оптических окрасок бабочек является то, что, в про-
тивоположность другим насекомым, они локализованы в чешуйках, а не
в самом кожном покрове. Лишь у некоторых жуков долгоносиков, подобно
бабочкам, оптически деятельными являются также чешуйки. Мы видели,
что у бабочек дифракционная окраска возникает как побочный резуль-
тат их структуры. Однако сильно блестящие металлические цвета бабо-
чек связаны с другими чешуйками, которые обозначаются как о п т и -
ч е с к и е ч е ш у й к и , ибо их структура подверглась сложным видо-
изменениям, в результате которых возникают интересующие нас оптические
явления. Строение оптических чешуек изучено, главным образом, Зюффер-
том (1924). Чешуйки делятся на два типа, названные по имени родов,
для которых они характерны, типа Urania и типа Morpho.
Т и п Urania, Небольшое исключительно тропическое семейство Ura-
niidae относится к Heterocera. К роду Urania принадлежат довольно крупные
бабочки с хвостами на задних крыльях (рис. 332 А). Окраска их черная
с оптическим зеленым цветом, к которому прибавляются в некотором ко-
личестве золотисто-желтый, красный, синий, фиолетовый, пурпуровый и
белый цвета.
Для оптических чешуек Urania характерна их форма (рис. 332 В).
Если согнуть удлиненную металлическую пластинку поперек, чтобы ее
поверхность -стала полуцилиндрической, то мы получим приблизительное
воспроизведение оптической чешуйки Urania. Под бинокуляром на крыле
Urania среди множества черных чешуек выделяются блестящие дужки
оптических чешуек, напоминая зеленые металлические стружки. Благодаря
цилиндрической форме 'чешуйки блестит лишь узкая зона, которая при
перемещении глаза наблюдателя перемещается по чешуйке, как блик
по полированному цилиндру. Однако, благодаря малой величине чешуйки,
ни блестящая зона, как таковая, ни ее перемещения не видны простым
глазом. Отдельные оптические чешуйки Urania, разбросанные среди чер-
ных, имеют вид ярко зеленых точек, их скопления образуют изумрудно
зеленые полосы, которые благодаря суммированию описанных оптических
«микроэффектов» имеют своеобразный «шагреневый» блеск.
Интерференционные цвета в проходящем и в отраженном свете соста-
вляют дополнительную пару. Зеленые чешуйки Urania в проходя-
щем свете желты, желтые — зелены и т. д. При освещении проходящим
411
и отраженным светом одинаковой интенсивности чешуйка становится белой,
Окраска чешуек может быть изменена давлением. После умеренного давле-
ния прежняя окраска возвращается, после сильного —не возвращается.
Давление деформирует структуру чешуйки и, таким образом, изменяет ее
интерференционные цвета. В абсолютном спирте зеленые чешуйки стано-
вятся желтыми, желтые — красными и т. д., т. е. цвет смещается по спектру
влево. В ксилоле они стекловидно прозрачны, так как показатели прелом-
AULJLJLJLJLJL-A-JLJL-JI
Рис. 332. Оптические чешуйки типа Urania. А— бабочка Urania; В — оптические
чешуйки Urania; С — поперечный разрез чешуйки; D — то же, при большем увели-
чении; Е, F—проникновение ксилола между слоями чешуйки; G — схема отражения
лучей 7 — 8 от/хитиновых пластинок чешуйки. А — по Бидерманну, С—G — по Зюф-
ферту, В — ориг.
ления хитина и ксилола близки. При высыхании спирта или ксилола преж*
няя окраска восстанавливается.
Все это говорит в пользу того, что окраска чешуек Urania является
интерференционной. С другой стороны, очевидно, что это не простая интер-
ференция тонких слоев. Оптическая чешуйка Urania лишена полости
и представляет собою плотное образование с продольными валиками
(рис. 332 С). Последние, повидимому, происходят из верхней пластин-
ки и из трабекул. Вся же главная толща соответствует видоизме-
ненной нижней пластинке. Она утолщена по сравнению с нормальной
чешуйкой и состоит из нескольких, большей частью из семи, слоев,
которые разделены промежутками, наполненными воздухом (рис. 332 D).
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Многослойная структура чешуек позволяет понять причину их ярких метал-
лических окрасок. Допустим, что мы имеем две хитиновых пластинки
(рис. 332 G, а, Ь), разделенные слоем воздуха, причем как те, так и другой,
достаточно тонки для возникновения интерференции. Некоторая часть
лучей (1—4), падающих на эту систему, отразится в окрашенном виде.
Насыщенность окраски будет невелика, так как большая часть лучей
пройдет сквозь систему, не отражаясь от ее поверхностей. Но если система
состоит из трех, четырех (с, d ) и большего числа пластинок, то количество
отразившихся и подвергшихся интерференции лучей будет тем больше,
чем больше пластинок в системе. Насыщенность окраски отраженных
лучей будет возрастать по мере увеличения числа пластинок. При семи пла-
стинках, как у Urania, насыщение окраски приобретает характер блеска
полированного металла. Правильность этих соображений подтверждается
следующим. Если поместить около чешуйки каплю канадского бальзама,
то она постепенно заполняет лежащие друг над другом промежутки, заме-
щая в них воздух и выключая их из оптически деятельной системы. В соот-
ветствии с этим окраска становится все бледнее и бледнее. На чешуйке
бывает видно несколько зон различной степени бледности, их границы
отвечают границам бальзама в разных промежутках (рис. 332 Е, F). Выше-
описанное изменение цвета чешуек посредством давления объясняется
тем, что давление суживает воздушные промежутки. Приведенное объясне-
ние, которое изложено в упрощенном виде, называется т е о р и е й п е р и -
о д и ч е с к и х с т р у к т у р . Чешуйки типа Urania широко распро-
странены, особенно в тропиках, у летающих днем бабочек различных се-
мейств, как Papilionidae, Lycaenidae, Erycinidae, Zygaenidae.
Т и п Morpho. Другой тип оптических чешуек встречается у южно-
американского семейства Morphidae с единственным родом Morpho и у неко-
торых родов Nymphalidae, например у Apatura. Их окраска характери-
зуется преобладанием голубых и синих тонов и явлением п е р е л и в а .
Последнее состоит в следующем. У представителей американского рода
Chlorippe (рис. 333 А), близкого к Apatura, при рассматривании крыльев
прямо сверху или со стороны наружного края (левые крылья на рис.
333 А), видна широкая зеленовато-голубая перевязь, окруженная довольно
сложным меланиновым рисунком. Но если посмотреть на крыло со стороны
его основания, то две обширных зоны, лежащих одна дистально от
перевязи, другая проксимально, загораются прозрачным синим цветом
(правые крылья на рис. 333 А). Перемещая глаз из одного положе-
ния в другое, можно наблюдать постепенное появление и затухание
синего цвета в указанных зонах. Одновременно можно видеть синие зоны
только на одном крыле, либо на правом, либо на левом, смотря по тому,
с какой стороны на него смотреть. То же самое получится, если мы выделим
чешуйку из описанных зон. Она кажется синей, если смотреть на нее
косо со стороны основания, и бурой при рассматривании со стороны конца.
При перемещении глаза над чешуйкой бурый цвет заменяется синим,
когда зрительная ось образует с плоскостью чешуйки определенный
угол. Последний у Apatura равен 18°, а у Chlorippe 38—40°, иногда даже
48°. Явление перелива было известно еще в XVIII в. Резелю фон Ро-
зенгофу, который предполагал, что на каждом «перышке», как он
назвал чешуйки, лежат треугольные призмы. Их обращенная к телу сто-
рона синяя, а противоположная бурая. Это столь же остроумное, сколь и
наивное объяснение, однако, неправильно, так как призм на чешуйках нет.
Не соответствует действительности и мнение Бидерманна (1914), что
синие концы оптических чешуек загнуты вверх, и потому синий цвет виден
со стороны основания крыла и не виден со стороны конца крыла. Эти че-
шуйки плоски, но имеют специальную структуру, объясняющую перелив.
В противоположность вышеописанным бесполостным чешуйкам
типа Urania, чешуйки Morpho и Chlorippe имеют все компоненты
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типичной чешуйки. Они принадлежат к лестничному типу (стр. 365).
Их нижняя пластинка тонка (рис. 333 В, Lam. inf), полость обшир-
на и пересекается многочисленными трабекулами (Trab), которые под-
держивают верхнюю пластинку. Последняя состоит из высоких про-
дольных ребер и из стерженьков, расположенных лестницеобразно
между ними. Оптически деятельными являются верхние части ребер
(Opt). При рассматривании сверху и со стороны основания крыла
ребра дают голубую окраску, но при рассматривании сбоку они стекловидно
прозрачны. Голубой цвет их переходит в зеленый при смачивании спиртом;
в ксилоле они становятся прозрачными и возвращаются к прежней окраске
при высыхании. Но кроме того, ребра обнаруживают косую исчерченность
и при раздавливании чешуйки дают косые расщепы. Угол наклона-
последних у Chlortppe около 40°, то есть тот же, что и угол, разде-
ляющий зону синего цвета от зоны
бурого. В общем ребро оптической $
чешуйки СЫоПрре состоит как бы из
серии прозрачных отражающих по^
верхностей, которые отклонены верх-
ними концами на 40° к концу крыла и
разделены воздушными промежутка-
ми. Если мы смотрим со стороны
opt
Lam. inf
Рис. 333. Оптические чешуйки типа Morpho. А — Chlorippe seraphina схематически,
слева. Синее поле на правых крыльях шире, чем на левых. При рассматривании ба-
бочки справа — отношения обратные. Ориг. В — реконструкция участка чешуйки.
С — продольные ребра. Lam. inf — нижняя пластинка, Opt — оптически деятельные слои, Trab —
трабекулы.
туловища, то отражающие плоскости повернуты к глазу, и мы видим интер-
ференционный синий цвет. Но если зрительная ось совпадает с плоскостью
отражающих поверхностей, то последние не посылают в глаз никаких лу-
чей, и интерференционный эффект не возникает. Таким образом, оптический
принцип в чешуйках Chlorippe тот же, что и у Urania, но у Urania интер-
ференционная система находится в нижней пластинке чешуйки и плоскости
ее компонентов совпадают с плоскостью чешуйки. У Chlorippe такая же
система находится в ребрах верхней пластинки, и плоскости ее компонентов
наклонены к плоскости чешуйки. Причиной перелива, т. е. появления и
исчезновения окраски при перемещениях зрительной оси наблюдателя,
является указанный наклон. У Morpho строение оптических чешуек
такое же, как у Chlorippe, но угол наклона интерференционных эле-
ментов весьма мал, всего около 5°, и голубая окраска этих ба-
бочек исчезает лишь в том случае, если зрительная ось очень близ-
ка к плоскости крыла. Вместе с тем у самцов, например Morpho cypris и
М. rhetenor, блеск крыла чрезвычайно силен и производит впечатление
полированного голубого металла. В соединении с громадным размером
бабочек это приводит к тому, что при ЯРКОМ солнечном освещении каждый
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взмах крыльев, например Morpho julantiscus, виден за треть километра
(Коксей, 1931).
У большинства видов Morpho нижняя часть оптически деятельной
пластинки пигментирована. Пигмент не пропускает свет снизу и тем самым
придает яркость интерференционной окраске ребер. У Morpho sulkowskyl
пигмента нет, и крыло кремовое со сравнительно слабым голубым отливом
(ср. ниже).
б. О п т и ч е с к и е о к р а с к и ж у к о в
Бабочки с их большими крыльями дают максимальные площади опти-
ческих окрасок. У жуков площади оптических окрасок меньше.
Но, по разнообразию типов последних, они едва ли не превосходят
бабочек. Наиболее часты синие, зеленые и бронзовые отливы черного
тела, что встречается у многих жужелиц, навозников, листоедов и
многих других. Усиление металлического отлива приводит к полному
исчезновению черного элемента, который заменяется ярким металлически
блестящим, золотисто-зеленым цветом, свойственным в особенности пластин-
чатоусым (Cetonia), нарывникам (Lytta), златкам, некоторым листоедам
(Crypt осе pnalus), долгоносикам (Rhynchites). Золотистый отлив в зеленом
цвете может быть развит в различной степени. Иногда он совсем отсутствует,
иногда очень ярок; к нему могут присоединяться красноватые тона (златка
Euchroma), а также и синие. На теле листоеда Chrysochares asiaticus пред-
ставлен почти весь спектр. С другой стороны, встречаются металлические
окраски пурпуровых тонов (Rhynchites bacchus). Однако так же как и чисто
синие они не достигают у жуков большой яркости. Вообще оптический
зеленый цвет занимает у жуков первое место, в отличие от бабочек, где опти-
ческий синий цвет играет не меньшую роль, нежели зеленый. Замечатель-
ную окраску имеют два пластинчатоусых жука Plusiotis resplendens и Plw
siotis chrysargyrea, из которых первый имеет цвет полированной латуни, а
второй почти цвет- полированного серебра. Особняком стоит явление
ложного зрачка — pseudopupilla, наблюдаемое, например, у Smarag-
disthes (Бидерманн, 1914). Оно состоит в том, что на зеленом груд-
ном щите жука видно черное пятно, окруженное концентрическими
внутренним зеленым и внешним черным кольцами. Эта система колец
смещается в зависимости от освещения и зрительной оси наблюдателя.
Аналогичные эффекты известны в сложных глазах стрекоз (стр. 672).
Наконец, у жуков встречаются и оптически окрашенные чешуйки.
О существе структур, которыми обусловлены указанные окраски жуков,
до последнего времени было известно очень мало. Установлена была,
однако, их оптическая природа. Так, у Smaragdisthes эффект металлически
зеленого цвета слагается из голубой оптической окраски и буро-желтой пиг-
ментной. Бронзовка (Cetonia aurata) выходит из куколки белой с желто-
зелено-синим отблеском; затем наступает пигментация и затвердение ку-
тикулы, и тогда элитры приобретают насыщенный металлически-зеленый
цвет. Жук Eiiphonia fulgida окрашен, как только что вышедшая из ку-
колки бронзовка. Но, если ему под элитры вдвинуть кусок черной бу-
маги, то блеск сразу усиливается. Эти отношения напоминают то, что
мы видели у Morpho. Посредством мацерации можно отделить у ряда
жуков наружный оптически голубой слой от глубже лежащего пигменти-
рованного.
Наиболее интересные результаты по оптической окраске жуков полу-
чены Шмидтом (1937), который использовал методы шлифов и поляри-
зованного света. Элитры бронзовки Ischiopsopha lucivorax окрашены в обыч-
ный для этой группы металлический золотисто-зеленый цвет. Над «фанерным*
слоем эндокутикулы (стр. 352) Ischiopsopha лежит слой призм, отмечавшийся
и другими наблюдателями (рис. 334 А). Призмы стоят вертикально, гомо-
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тенны, имеют толщину около 15 микронов, и каждая из них является продук-
том одной гиподермальной клетки. Под каждой призмой находится менее
высокий слой кутикулы, имеющий столбчатое строение. Существенно, что
граница между призматическим и столбчатым слоями выпукла. Оптически
деятельными являются призмы. Постепенное удаление их шлифовкой,
>«е отражаясь на цвете, уменьшает его насыщенность. При полном удалении
•слоя призм окраска исчезает. Горизонтальный шлиф из призматического,
«слоя имеет зеленый цвет в падающем свете и красноватый в проходящем.
Вертикальный шлиф бесцветен и в отраженном и в проходящем свете.
'Таким образом, здесь, очевидно, существует интерференционная периоди-
ческая система пластинок,
параллельных поверхности
тела. Однако же призматиче-
ский слой не обнаруживает
слоистости, не изменяет опти-
ческих свойств при погруже-
нии в какие-либо жидкости,
а его показатель преломления
выше такового хитина. Между
тем даже субмикроскопиче-
ские прослойки воздуха долж-
ны были бы понизить показа-
тель преломления всей систе-
мы. Таким образом, периоди-
ческая структура хитин-воз-
дух, характерная для бабочек,
Рис.334 Оптическая структура кутикулы жука Ischlopsopha lucivorax. A — схематиче-
ский вертикальный разрез через кутикулу; В — призма сверху; С — отражение лучей
от нижней выпуклой сферической поверхности; D—Е — то же, Chrysina amoena; D —
вертикальный разрез через кутикулу; Е — призма сверху; F — отражение лучей от
нижней вогнутой поверхности призмы. По Шмидту. О — структура оптически деятель-
ной чешуйки долгоносика Entimus, по Мазону.
в данном случае отсутствует. Однако при обработке едким кали призма-
тический слой разделяется на несколько слоев, параллельных поверхности
тела. Плотное прилегание слоев не устраняет, видимо, оптической неодно-
родности на их границах, которая может быть достаточной для отражения
и интерференции. Исследование призм в поляризованном свете показало,
что каждая призма является как бы столбиком, вырезанным из сферокри-
сталла, причем сфера выпукла по отношению к телу (рис. 334 С). Этому
соответствует как выпуклая форма нижней поверхности призмы, так и
•окраска призмы. При рассматривании сверху (рис. 334 В)„ средина призм
окрашена в голубой, переходящий к краю в зеленый, а дальше иногда
в желтый цвет. При падении света на сферическую поверхность (рис.334 С)
угол отражения возрастает по направлению к лучу, совпадающему с ра-
диусом кривизны, где он равен 90°. Если поверхность принадлежит
тонкой пластинке, то, в соответствии с этим, меняются и цвета пла-
стинки в порядке ньютонова ряда. Наблюдаемые у Ischiopsopha изменения
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соответствуют допущению, что слои призм выпуклы. У другого металли-
чески зеленого жука Chrysina атоепа (Scarabaeidae, Rutelinae) обнару-
живаются аналогичные, но обратные отношения — основания призм во-
гнуты (рис. 334 D, Е, F), Таким образом, золотисто-зеленая окраска
пластинчатоусых жуков зависит от того, что оптически деятельные призмы
их кутикулы состоят из чашевидных пластинок, соединенных друг с дру-
гом наподобие плотной стопки часовых стекол. Принцип окраски тот же,
что у бабочек, но отсутствуют воздушные промежутки, а оптически дея-
тельные поверхности сферические, а не плоские. Эти данные убедительны
и открывают путь для изучения множества металлических окрасок, не
связанных с чешуйками.
Оптически деятельная структура хитина в чешуйках долгоносика
Entimus имеет несколько иную форму, Эти чешуйки разделены каждая на
участки, различные по своей оптической окраске. Известный физик
Майкельсон (1911) считал их окраску дифракционной и вычислил, что
соответствующая решетка состоит из 5—10 тысяч бороздок на 1 кв. см.
Однако же было показано, что в чешуйке Entitnus имеется несколько
интерференционных систем, слои которых наклонены в разных направле-
ниях (рис. 334 Q), откуда и происходит разноцветная окраска. Наконец,
у ос блестянок Chrysididae описаны в кутикуле вертикальные колонки,
состоящие из наложенных друг на друга интерференционных пластинок
(Фрей, 1936).
в. О п т и ч е с к и е ч е ш у й к и п е р л а м у т р е н и ц ы ;
Общеизвестный серебряный блеск пятен на нижней стороне крыльев перламутре-
ницы (Argynnis) очень сложен по своей природе. Оптическая чешуйка Argynnis имеет
хорошо выраженные продольные ребра, но'лишена *поперечных структур, так как ее
верхняя пластинка* сплошная, без отверстий. Окраска чешуйки определяется, с одной
стороны, блеском нижней поверхности ее верхней пластинки, с другой — ее шелкови-
стый характер обусловлен отражением света от продольных ребер. Эти последние,
кроме того, дают два спектра — один дифракционный, другой интерференционный,
чем и объясняются характерные радужные отливы (Зюфферт, 1924).
§ 3. ВОЗРАСТНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ ОКРАСКИ
Как правило, окраска приобретает окончательные цвета в течение
немногих часов после вылупления насекомого, а иногда, как, например,
у чешуекрылых, еще и до этого. Однако же иногда происходят и более
поздние изменения в окраске взрослых насекомых. Так, у пустынной са-
ранчи (Schistocerca gregarta) известно появление розовой окраски при
созревании половых продуктов. Жуки скакуны (Cicindela scutellaris),
подобно другим жукам, вылупляются белыми, но уже имеют зеленый
отблеск. Через 13 часов окраска становится светлозеленой, через 15 —
темнозеленой. Между 3 и 15 днями жизни появляется желтоватый
отблеск. Перед зимовкой зеленый цвет постепенно заменяется красно-
ватым. У перезимовавших особей преобладает темный бронзбво-краснова-
тый оттенок. После размножения (в июне) металлические тона исчезают,
и в конце жизни окраска жука матово бурая.
Весьма интересные возрастные изменения в окраске имаго были опи-
саны Хлебниковой (1923) и Русановой (1926) у обычных огородных кло-
пов Eurydema oleraceum и Eurydema ornatum. Позже над этим явлением
работал также Михалк (1939) и оно сводится к следующему.
Eurydema ornatum зимует во взрослой стадии, а размножается в
начале лета. Следующее поколение выходит из личинок во второй
половине лета и имеет белую или желтоватую окраску с черным ри-
сунком (рис. 335 А). Эти формы известны в систематике как Еигу-
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йета ornaium f. picta. К концу лета белый фон краснеет, начиная
преимущественно с задних концов белых участков (В). Зимующие
клопы имеют целиком красный фон (/. ornata—C). К весне на перед-
них стернитах брюшка появляется характерный меланинрвый треу-
гольник; голени- и бедра, имевшие до того черные концы, чернеют
на всем протяжении. Увеличивается черная площадь и на голове.
В этой фазе (f. decorata — D) клопы при-
ступают к размножению, а следующее по-
коление начинает цветовой цикл сначала.
Русанова подчеркивает, что клопы при-
ступают к спариванию лишь в конечной
стадии цветового цикла, а кроме того
отмечает, что перед зимовкой Eurydema
имеет громадное жировое тело, тогда как
к началу лета и ко времени созревания
яиц оно оказывается израсходованным.
Весьма вероятно, конечно, что запасные
вещества жирового тела расходуются частью
на рост и питание яйцевых клеток, а в
некоторой части на дополнительную пиг-
ментацию покровов. Таким образом, окраска
закономерно изменяется во взрослом со-
стоянии, т. е. в окончательно сформиро-
ванных покровах. Появление красного
цвета, вероятно, вызывается отложением
каротинового пигмента в гиподерме. Но
весьма загадочно отложение дополнитель-
ного меланина. Указывается, что он по-
является сперва в глубине кутикулы, а
затем достигает поверхности. Наконец,
важно, что три возрастных фазы Eurydema
ornatuin считались за отдельные систе-
матически обособленные формы. Анало-
гичный цикл проходит Eurydema oleraceum
(рис. 335 Е — Н), обнаруживая, впрочем,Рис. 335. Годовой цикл изменений
окраски у клопов Eurydema orna
turn (A—D) и Eurydema oleraceum некоторые отличия. Красный цвет появ-(Е—Н). А — июль, август (f. pic-
ta); В — август (f. picta); С —
ноябрь, зимняя окраска (f. ornata);
ляется лишь после зимовки (F), а мела-
нин развит сильнее; дополнительная ме-
яиц (f. decorata); E — перед и во
время зимовки; F—Н— после зи-
мовки. Вертикальная штриховка
обозначает красный цвет. По Ми-
халку.
D — май, копуляция и откладка ланизация захватывает всю брюшную по-
верхность и уничтожает два красных
пятна на щитике (G, Н). Отмечена также
связь с питанием: у Eurydema oleraceum
весенние изменения окраски начинаются
лишь после первого приема пищи.
Сходные явления обнаружили Буртт и Уваров (1944) у саранчевых.
Mesopsis laticornis имеет большое черное пятно при основании задних крыль-
ев. Оно, однако, отсутствует у молодых особей и развивается постепенно
в течение нескольких месяцев имагинальной жизни в лабораторных усло-
виях. Задние крылья Nomadacris 7-fasciata бесцветны у молодых имаго, но
становятся розовыми через несколько месяцев при достижении половой
зрелости. Экспериментальные изменения окраски в течение индивидуаль-
ной жизни получены у личинок саранчевых (стр. 787).
§ 4. КОЛЬЦА ЛИЗЕГАНГА
Мноп е окраски характеризуются не только присутствием пигментных
или оптических цветов на теле насекомого, но также тем, что они определен-
ным образом распределены по телу, образуя на нем тот или иной рисунок.
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Последний принадлежит к морфологическим явлениям и будет рассмотрен
дальше. Здесь мы остановимся на теории Гебгардта (1912), которая имеет
в виду распределение цветов, но не имеет морфологического характера, бу-
дучи чисто физико-химическим построением.
Если на желатиновую пленку, содержащую хромовые соли, нанести каплю
азотнокислого серебра, то в пленке выпадает хромовокислое серебро. Диф-
фузия азотнокислого серебра в стороны дает зоны минимального и макси-
мального выпадения осадка, которые, правильно чередуясь, образуют си-
стему темных и светлых концентрических колец, называемых кольцами
в
Рис. 336. А—С — фигуры Ли-
зеганга в желатиновых пленках;
D — сходный с ними рисунок
Brahmaea. По Гебгардту.
Лизеганга (рис. 336 А, В, С), или ритмическими структурами. Если нанести
полосу азотнокислого серебра, то ритмические линии располагаются па-
раллельно ей. Если нанести несколько капель, то кольца частью переходят
из одной системы в' соседнюю, частью между соседними системами образу-
ются пустые зоны взаимного отталкивания систем (рис. 336 Л). Можно по-
лучить клинообразные фигуры и концентрические образования из широких
колец (рис. 336 В, С). Несомненно, что меланиновые- рисунки у некоторых
бабочек, например Brahmaea (рис. 336 D), построены по типу лизеганговых
колец. Иногда кольца похожи на глазчатые пятна (рис. 336 С). По Геб-
гардту, расположение пигментов в крыле обусловлено диффузией соответ-
ствующих веществ из центров в плазматическом субстрате крыла и ритми-
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ческим отложением пигментов по принципу лизеганговых фигур. Вопрос
этот очень сложен, особенно у чешуекрылых, ибо известно, что среди оди-
наково окрашенных чешуек нередко попадаются отдельные неокрашенные
и наоборот, а так как данная диффузионная зона, очевидно, влияет на все
находящиеся в ней клетки и чешуйки, то должны быть еще какие-то фак-
торы, определяющие наличие или отсутствие меланина в данной чешуйке.
Теория Гебгардта хотя и не учитывает всей сложности развития окраски
в крыле бабочки, но представляет несомненный интерес.
У ос (Vespa) найдены концентрические кольца меланина, сходные с лизеганговыми,
и появляющиеся, повидимому, при повреждении покровов (Беккер, 1937). Поскольку
меланин у ос отлагается непосредственно в кутикуле, а не в чешуйках, диффузионный
механизм здесь более понятен, чем у бабочек. С другой стороны, идея о том, что влияние,
вызывающее окраску, распространяется по всему крылу куколки, выдвигается в новей-
ших исследованиях по онтогенезу рисунка у бабочек (стр. 443).
Г л а в а XXVIII
СИСТЕМА РИСУНКА
Рисунок насекомых есть частный случай окраски, ибо он мыслим лишь%
в том случае, если окраска составлена минимум из двух цветов, резко от-
граниченных друг от друга. Можно вообще рассматривать рисунок как со-
вокупность границ между различно окрашенными полями. При таком опре-
делении окраска может быть различной при одном и том же рисунке. На-
пример, рисунок перламутреницы состоит из черных пятен на желтом фоне,,
но иногда меланин не развивается, и вместо черных пятен бабочка имеет*
белые. Рисунок при этом, строго говоря, остается таким же. Однако прак-'
тически удобнее различать на теле насекомых темный меланиновый рису-
нок и светлый пигментный, или оптический фон. Рисунок в общем состоит»
из полос и пятен. Обычно он занимает меньшую площадь, чем фон. Иногда,,
однако, он усиливается, и соотношение площадей становится обратным. Не-;
редко говорят о светлом рисунке на темном фоне. Для некоторых особых,
еще недостаточно изученных окрасок, быть может, это окажется и правиль-
ным, но, вообще говоря, рисунок есть меланиновая система. Если при силь-
ном ее развитии фон вытесняется, то она не перестает быть сама собою. Свет-
лые участки, как бы они ни были малы, являются фоном или его остатками,.^
но не рисунком. Максимального развития и сложности рисунок достигает у
бабочек. За ними следуют жуки, у которых он, однако, развит несравненно
слабее и свойственен далеко не всем группам. Это, между прочим, не стоит!
в связи с окраской, многие жуки, блещущие металлическими окрасками,
1
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не имеют рисунка. Среди остальных отрядов следует отметить стрекоз, yi
которых лрисутствие рисунка является общим правилом. В отрядах пря-»
мокрылых, перепончатокрылых, двукрылых, полужесткЭкрылых мы также;
встречаем многочисленных носителей рисунка. Есть он и в небольших;
группах, как ручейники, сетчатокрылые, Mecoptera, поденки. Встречается'
рисунок и у Collembola.
§ 1. РИСУНОК ЧЕШУЕКРЫЛЫХ И ЕГО ОБЩИЙ ПЛАН
Помимо того, что у бабочек рисунок представлен наиболее богато, этот
отряд изучен в данном отношении лучше остальных. Относящийся сюда,
материал делится на три части: общий план рисунка, его эволюция и его<
онтогенез. Вопрос о том, лежит ли в основе рисунка чешуекрылых какой-!
либо общий план, долго оставался нерешенным. В настоящее время не}
приходится сомневаться, что для большей части отряда общий план рисунка!
существует. Некоторые его черты установлены, другие остаются еще не-
ясными. Согласно современным взглядам на рисунок бабочек, он сост оит из
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определенного комплекса качественно различных частей, или компонентов,
которые слагаются в несколько систем, а эти последние слагаются, в свою
очередь, в систему рисунка в целом. Это положение, по существу, повторяет
то, что давно известно для других систем тела насекомого, как, например,
скелетно-мышечная, нервная и т. д.
Специфическая трудность исследования рисунка состоит, во-первых,
в том, что в настоящее время мы не можем приписать ему физиологических
функций; поэтому здесь нельзя использовать функциональный критерий,
который нередко облегчает установление гомологии и морфологической
связи. Новейшие исследования криптизма
(стр. 459) начинают, впрочем, облегчать эту
трудность. Во-вторых, качественно различ-
ные компоненты рисунка зачастую не обна-
руживают структурных отличий друг от
друга. Полосы и пятна, принадлежащие к
различным системам, могут быть прибли-
зительно одинаковы по величине, форме,
Рис. 337. Схема рисунка совок, по характеру пигментации и другим призна-
Геррих-Шефферу. кам. Чтобы установить различия, необхо-
димо проследить эволюцию каждой си-
стемы и каждого компонента в отдельности. Эта особенность и привела к то-
му, что самое существование систем рисунка долго не удавалось установить.
Рисунок бабочек располагается, главным образом, на крыльях, тогда
как туловище, в большинстве случаев, лишено его. Прежние исследователи
сходились на том, что основой рисунка является ряд темных полос, пересе-
кающих крыло поперек. Эймер (1897) насчитывал их одиннадцать, Ван Бем-
мелен (1912— 1919) — восемь, Кузнецов (1915) — двадцать две. Но такого
рода чисто количественный критерий недостаточен. Правда, в старинной
схеме рисунка совок Геррих Шеффера (рис. 337) отмечены качественные раз-
личия между ее компонентами. В ней различаются зубчатая линия, почко-
видное пятно, круглое пятно и т. д. Все эти элементы типичны для рисунка
совок. Схема естественна и потому широко используется в систематике со-
вок, но многочисленные изменения, которым эта схема подвергается, почти
не изучены.
А. План рисунка нимфалоидных семейств
Существование качественно различных систем в рисунке крыла бабочек
было первоначально установлено у нимфалид (Nymphalidae) и у нескольких
близких к ним семейств (Satyridae, Morphidae, Brassolidae, Amathusiidae),
которые можно обозначить как нимфалоидный комплекс семейств. Следует
отметить, что схема рисунка этих форм была выработана двумя авторами
независимо почти в одно и то же время (Шванвич, 1924; Зюфферт, 1926).
Совпадение полученных результатов весьма близкое, что дает уверенность
в их правильности.
П р о т о т и п или схема рисунка нимфалоидных семейств (рис. 338) состо-
ит из п я т и с и с т е м поперечных полос. Поперечные системы следующие.
Вдоль наружного края крыла идут три узкие э к с т е р н ы или наружные
полосы (Е1, Е1, £3). Следующая система состоит из серии г л а з ч а т ы х
п я т е н (ОС), расположенных по одному в каждой ячейке и снабженных
каждое з р а ч к о м (pupilla) — белым пятнышком.в центре. Система д и-
с к а л ь н ы х п о л о с получила название от того, что она связана с ди-
скальной ячейкой. Первая дискальная полоса (D1) лежит на поперечных
жилках, замыкающих конец ячейки, вторая (D2) приблизительно на средине
длины ячейки. Характерной особенностью дискальных
1
 компонентов являет-
ся то, что каждый из них имеет светлую средину, которая подразделяет его
на две половины. Возможно, что к этой же системе принадлежит б а з а л ь-
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н а я п о л о с а (В), лежащая около основания крыла. Чрезвычайно важна
система м е д и а л ь н ы х п о л о с . Их две: первая (М1) проходит
между глазчатыми пятнами и дискальной ячейкой, вторая (АР) пересекает
дискальную ячейку между/)1 иD9. Они очень широко распространены и встре-
чаются, кроме нимфалоидных семейств, во многих других группах чешуе-
крылых. Особенностью 'медиальных полос является их с и м м е т р и я в т о -
р о г
 л
о п о р я д к а, к которой мы вернемся ниже (стр. 425). Все перечислен-
ные компоненты принадлежат к стриальным, т. е. полосовидным. Для них
характерны резкие контуры, на-
сыщенная пигментация и малая
ширина. В противоположность
стриальным, система у м б р
характеризуется более слабой
пигментацией, расплывчатыми
контурами (umbra — тень) и
«пассивностью» своих компонен-
тов, т. е. лежащие рядом с ними
элементы других систем влияют
на их форму. Умбры заполняют
пространства между стриаль-
ными элементами, будучи, одна- ОС''" j
ко, большей частью отделены от
них узкими промежутками свет-
лого фона, Наиболее постоянна
оцеллярная умбра (oU ) , которая
сопровождает серию глазчатых
пятен и иногда отпочковывает
вокруг них добавочные кольца.
Медиальная (mUl, mU2) и ба-
зальная (bUl, bU2). умбры лежат
соответственно между медиаль-
ными полосами и базально от
них. Дискальные полосы подраз-
деляют каждую из них на две
половины. Наконец, кроме по-
перечных, есть еще система про-
дольных полос, состоящая из
в е н о з н ы х п о л о с , идущих
вдоль жилок и и н т е р в е н о з -
н ы х между ними. Их при-
рода, однако, несколько особая,
и на рис. 338 они не показаны.
Эта схема не осуществляется
полностью ни у одного вида.
Примитивные состояния ее от-
дельных компонентов рассеяны по разным видам и родам, и, лишь суммируя
их, мы убеждаемся в правильности схематизации. Так, например, у Erebia
fasciata (рис. 339 А) прекрасно выражены одна из экстерн и обе медиальные
полосы (Е3, М1, Мг), но нет ни одного глазчатого пятна. Наоборот, у Erebia
afra имеется полная серия глазчатых пятен, нонет полос (рис. 339 В).
Erebia lappona (рис. 339 С) имеет еще одну экстерну (Е[) и дискальные
полосы (D1), которых нет у предыдущих видов. Таким образом, три
вида Erebia дополняют друг друга, и в пределах рода Erebia прототип
рисунка выражен значительно полнее, нежели в любом из его видов.
Сказанное иллюстрируется рисунком гипотетической Protoerebia, который
составлен из всех перечисленных компонентов (рис. 339 D). Однако по
сравнению с нимфалоидным прототипом рисунок Protoerebia тоже неполон.
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Рис. 338. Прототип рисунка нимфалид и близ-
ких семейств. Ориг.
В — базальная полоса, bUi, (it/2 — первая и вторая
базальные умбры, Di, № — первая и вторая дискаль-
ные полосы, В
1
, Е*, Е} — первая, вторая и третья
экстерны, М', _М? — первая и вторая медиальные по-
лосы, mUi,mU-—первая и вторая медиальные умбры,
ОС— глазчатое пятно, oU — оцеллярная умбра, в боль-
шинстве последующих рисунков обозначаемая как
умбра (U). Арабские цифры — номера краевых ячеек.
Подчеркнутые номера обозначают присутствие глаз-
чатых пятен в соответствующих ячейках.
Отсутствующие в нем компоненты могут быть обнаружены в других родах,
которые в свою очередь, возможно, лишены некоторых компонентов, имею-
щихся у ЕгеЫа. Но дополняя друг друга, все эти роды вместе выявляют
прототип рисунка еще полнее; в пределах семейства Satyridae он осуще-
ствлен полнее, чем в отдельных родах.
Б. Качественные различая компонентов и симметрия второго порядка
В чем состоят качественные различия перечисленных систем рисунка?
С и с т е м а э к с т е р н состоит из трех одинаковых полос. Они, однако,
Рис. 339. Реализация прототипа в роде ЕгеЫа. По Шванвичу.
А — Е. fasciata; В — Е. qjra; С—Е. lappona; D — Protoerebia.
Обозначения см. рис. 338.
различны в смысле постоянства. Вторая экстерна (Е1) наименее постоянна
и часто отсутствует. Так, например, у Melanargia titea можно наблюдать
хорошо развитую Е* (рис. 340 А), прерванное ее состояние (рис. 340 В) и
полное отсутствие (рис. 340 С). В громадном роде ЕгеЫа ее совсем не удалось
найти. Первая экстерна встречается чаще второй, но ее отсутствие или ослаб-
ление нередки. Третья экстерна (Е3) наиболее постоянна и, если отсутствует,
то обычно лишь в связи с общей редукцией рисунка. В системе экстерн
исчезновение полосы захватывает обычно весь компонент целиком. Иное
наблюдается в г л а з ч а т ы х п я т н а х . Здесь постоянство отдельных
пятен различно. Например, у ряда Satyridae четвертое пятно, т. е. лежащее
в четвертой, считая сзади, ячейке, непостоянно и нередко отсутствует даже
при наличии хорошо развитой оцеллярной цепи (рис. 340 D). Наоборот,
второе и пятое пятна постоянны и иногда присутствуют при полном исчезно-
вении всех прочих пятен (рис. 340 Е). Но и между ними есть различия. Осо-
бенно «прочно» второе пятно заднего крыла и еще «прочнее» пятое пятно пе-
реднего (рис. 340 F). Следует подчеркнуть, что указанные различия не
сопровождаются никакими структурными признаками. Редкое четвертое
пятно ни по окраске, ни по форме не отличается от часто встречающегося пя-
того и т. д. Глазчатые пятна характеризуются также своей «активностью».
Приближаясь к соседним компонентам они влияют на их форму, не сопри-
Ш
касаясь, однако, сними. Так, у некоторых Morpho участки умбры (U) и пер-
вой медиальной полосы (М1), лежащие вблизи глазчатых пятен, постепенно
становятся концентрическими по отношению к последним (рис. 340 G, Н, J).
В системе м е д и а л ь н ы х п о л о с важнейшим свойством является*




Рис. 340. Свойства компонентов рисунка. По Шванвичу.
А—С — редукция Е
3
 у Melanargia titea; D, E, F — комбинации глазчатых пятен у-
Melanargia galathea (D), Satyrus parisatis (E); Satyrus pisidice (F); Q, H,J—«давле-
ние» глазчатых пятен на соседние компоненты (U, М1) у Morpho epistrophis (Q),.
Morpho peleides (H), Morpho papyrius (J); К, L, M — медиальная система (Ml, Ма)'
у Satyrus briseis (К), Pararge thibetana (L) и Smyrna karwinskyi (M).
Обозначения см. рис. 338.
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«есть симметричное расположение правых и левых органов, например, крыль-
ев, ног и т. д. по сторонам медиальной плоскости тела. Но в пределах пра-
вого и левого органов могут находиться симметричные образования с соб-
ственными осями симметрии. Так, например, дискальные полосы, как уже
указано, подразделены каждая на две продольных половины (рис. 338).
Линия, разделяющая последние, является линией симметрии. Для
D1 эта линия будет одна, для D3 — другая. Обе линии проходят далеко от ме-
диальной плоскости тела. В то же время полосе D1 левого крыла отвечает
•симметричная ей полоса D1 на правом, и эта симметрия определяется медиаль-
шой плоскостью в такой же мере, как симметрия ног или антенн. Поэтому
«симметрию половин дискальнои полосы мы обозначаем как симметрию вто-
iporo порядка (Шванвич, 1937). Она обнаруживается также в глазчатых пят-
шах. Соответствующая ось проходит через зрачки пятен. Но самым важным
вторично симметричным компонентом является медиальная система. Ее
особенности состоят в следующем. Полоса М
1
 резко ограничена с дистальной
стороны крыла, но бывает расплывчата со стороны основания (рис. 339 А).
Наоборот, в полосе АР наружный край расплывчат, внутренний резко очер-
чен. Таким образом, по структуре и характеру пигментации М
1
 и М* сим-
метричны друг другу. Нередко промежуток между медиальными полосами
затемнен (рис. 344 В), и тогда становится особенно ясно, что обе они пред-
ставляют две половины одного большого широкого компонента, который
раздвоился подобно дискальным полосам. Единство медиальной системы
подтверждается и тем, что она может делиться поперек на отдельные фраг-
менты. Таковых у Satyrusbriseis два (рис. 340 К), а у Pararge thibetana даже
три (рис. 340 L). Наконец, иногда между М1 и М* появляются добавочные
полосы, расположенные симметричными парами (рис. 340 М). Итак, две
медиальные полосы составляют вторично симметричную систему. Несмотря
.на это, они могут утрачивать взаимную связь и обнаруживать каждая свои
особенности. Так, их стойкость различна. Первая из них (М1) встречается
очень часто, тогда как хорошо развитая вторая (М2) значительно реже.
Особенно склонен к редукции ее задний конец, поэтому нередки рисунки,
где М
1
 хорошо развита, a NP или отсутствует (рис. 340Е), или представлена
только своими передними отрезками (рис. 340 F). Между тем рисунки, где
присутствовала бы М
а
 и отсутствовала бы М
1
, совершенно не встречаются.
У м б р ы и п р о д о л ь н ьге п о л о с ы также обладают специфи-
ческими свойствами. Так, расплывчатая умбра, как уже указано, заполняет
промежутки между стриальными компонентами, будучи, однако, по боль-
;шей части отделена от них узкими «зонами отталкивания» (рис. 340 G,
Н, J). Иногда происходит «стриализация» умбр, т. е. последние превра-
щаются в дополнительные полосы (рис. 349 А, В).
Продольные полосы проходят вдоль жилок или между ними и отли-
ваются от поперечных не только своим направлением и положением, но
«связаны преимущественно с насыщенными черным цветом контрастными,
или «телехроматическими» (стр. 462) рисунками верхних сторон крыльев.
'Их особенности еще почти не изучены.
Таким образом, отдельные системы рисунка и отдельные компоненты
внутри систем обладают своими свойствами. Эти последние выявляются не
столько в структуре компонентов,, сколько в характере их изменчивости.
Так как прежние исследователи не уделяли достаточного внимания измен-
чивости отдельных компонентов, то от них ускользнуло существование си-
стем, и не удавалась даже схематизация рисунка.
В. Другие группы бабочек
Описанный прототип рисунка крыла является общим для семейств
нимфалоидной группы (стр. 422). Эта группа широко распространена по всем
частям света, ее объем громаден. Даже по старой систематике, она
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заключает половину всех родов Rhopalocera (218 родов из 435). Изучены,
однако, и другие группы Lepidoptera. В семействе Papilionidae (рис. 341 D)
найдены три экстерны и дискальные полосы. Медиальная система сохрани-
лась у них в ясном виде на заднем крыле, тогда как на переднем она уста-
H
Geomfttridae
Рис. 341. Прототипы рисунка. А — Nymphalidae, Satyridae, Brassolidae, Morphidae,
Amathusiidae; В — Lycaenidae; С — Hesperidae; D — Papilionidae; E — Sphingidae (про-
визорный), поШванвичу, F — Saturnidae, по Генке (изменено); G — Arctiidae, по Соко-
лову; H — Geometridae, по Генке (изменено); J — Lasiocampidae, по Соколову (изме-
нено); К — Noctuidae, комбинировано по Форбсу и Геррих-Шефферу; L — Pyralidae,
по Генке и Кюну; Гомологичные компоненты обозначены теми же штрихами, что а
на рис. А для Rhopalocera и на рис. Е для Heterocera, кроме компонентов, обозна-
ченных особо.
В— Basalis, bU — Umbra basalis, Di, £>5._ первая и вторая Discalis, Ei, E^, В ! — первая, вторая
и третья Externae, eU — Umbra externalis, G — Qlauca (=«£*}, iB — infra-basalis, W , M2 — первая
и вторая mediae, mU—umbra medialis, ОС — глазчатые пятна (ocellatae), oU—Umbra ocellaris
i?i, Д 2, Да-—лервая, вторая и третья Rubrae, S — стреловидное пятно (по Форбсу—дериват O s ) |
навливается с трудом. Кроме того, Papilionidae имеют систему из трех «крас-
ных» полос (R1, R%, /?3), свойственную только этому семейству. Она про-
исходит из умбр и характеризуется присутствием красного пигмента в ее по-
лосах. Весьма близок к нимфалоидному прототип голубянок (Lycaenidae).
В нем имеются три характерные экстерны, типичная медиальная би~
стема, дискальные полосы и обильно развитые умбры (рис 341 В), Отеут-
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ствуют лишь глазчатые пятна. Общеизвестные «глазки» лицен не гомоло-
гичны глазчатым пятнам нимфалид, ибо они происходят фрагментацией пре-
имущественно полосы М
х
. Наконец, у толстоголовок (Hesperidae) также
обнаружены медиальная и дискальная системы и три экстерны в весьма ти-
пичном виде (рис. 341 С). В общем перечисленные семейства, к которым при-
надлежит преобладающее большинство Rhopalocera, различаются в своих
прототипах лишь второстепенными особенностями.
Среди Heterocera установлены прототипы для нескольких больших се-
мейств (рис. 341 Е — L). Ясно выраженные медиальная система и полоса
D1 обнаружены у пядениц (Geometridae). Зюффертом (1927), у медведиц
и у лазиокампид Соколовым (1936, 1947), у сатурний Генке (1936), у пира-
лид Генке и Кюном (1929). Для Heterocera характерно также присутствие,
кроме медиальной, двух других вторично симметричных систем, базальной
и краевой. Базальная представлена полностью у пядениц и бражников
(рис. 341 Я, Е), Она есть также и
у Papilionidae (D), тогда как у
прочих Heterocera она или не най-
дена (J), или найдена только ее
дистальная половина (рис. 341 F,
G,K,L). Наоборот, краевая система
сохранила только свою проксималь-




как дистальная либо утрачена,
либо превратилась в другие краевые
компоненты. Данный вопрос не изу-
чен так же, как и соотношения на-
ружной симметричной системы He-
terocera с экстернами Rhopalocera,
но во всяком случае ясно, что для
всех перечисленных и для некото-
рых других групп есть общая
основа, которая определяет кон-




правда, в немногих группах, но
все же достигает значительного
развития. Согласно Генке (1933),
важнейшим компонентом рисунка
туловища сатурний являются замкнутые поля вторично симметричной
структуры с резкими темными краями и более светлой срединой. У айлан-
тового шелкопряда (рис. 342 А) одно такое поле лежит сверху на груди',
другое, вилообразное — на брюшке. Есть и другие поля на боках туло-
вища, заходящие на ноги и т. д. Медиальная система, по существу, не отли-
чается от этих туловищных систем, но, в зависимости от своего положения
на крыле, она приобретает особые черты. Дело в том, что крыло,
будучи тонкой пластинкой, имеет все же некоторую толщину, а медиальная
система, как оказывается, обертывает пластинку крыла, подобно ленте, пе-
реходя с одной ее поверхности на другую и заворачиваясь через ее края.
На схеме (рис. 342 А) крылья сделаны преувеличенно толстыми и полупро-
зрачными, благодаря чему завороты медиальной системы ясно видны. Вид-
но, кроме того, что переднее крыло кругом охвачено медиальной системой,
тогда как заднее она охватывает лишь сзади, наподобие канцелярской
428
Рис. 342. А — схема расположения симмет-
ричных систем рисунка на теле и крыльях
Philosamia cynthla, видоизменено по Генке;
В — Lactura obscura (Hyponomeutidae), no
Генке.
скрепки, не доходя до его переднего края. Наконец, медиальная система
может сдвигаться вдоль края крыла и потому выходит, например, на верх-
нюю сторону не там, где она ушла с нижней (ср. передний край переднего
крыла и задний заднего). У Philosamia медиальная система ограничена
крыльями, но у Lactam obscara (рис. 342 В) М2 переходит с правого крыла
на туловище и дальше соединяется с соответствующей полосой левого
крыла.
Таким образом, несколько однотипных вторично симметричных компо-
нентов, составляющих одну общую систему, накладываются на туловище
и придатки бабочки, принимая те или иные очертания, в зависимости от
•формы частей тела, на которых они расположены.
§ 2. ЭВОЛЮЦИЯ РИСУНКА
Примитивные рисунки встречаются не часто, так как отдельные компо-
ненты прототипа, по большей части, не сохраняют примитивного состояния,
но эволюционируют в каждой группе по своему пути, придавая группам их
-специфический характер. Поэтому обычно нужно специальное исследова-
ние, чтобы установить, что рисунок данной группы происходит от какого-
либо прототипа. Для понимания общего плана рисунка изучение его мо-
дификаций столь же важно, как и конструкция прототипов.
А. Метод изучения
Основной метод установления путей эволюции рисунка заключается
в изучении индивидуальной, видовой и родовой изменчивости его отдельных
компонентов. Нередко она очень значительна даже в пределах вида.
1
 Иногда
данные изменения проходят через 2—3 близких вида. Получаемые вариа-
ционные ря"ды демонстрируют происхождение от прототипа рисунков, со-
вершенно на него не похожих. Возникает вопрос, — как определить на-
правление изменчивости в таком ряду? При рассмотрении подобного ряда
изменения в одном направлении могут на первый взгляд казаться столь
же вероятными, как и изменения в противоположном. В функциональных
структурах, где морфологические изменения идут рука об руку с усо-
вершенствованием функции, эта последняя указывает и на направление
эволюции^ Иное в рисунке, которому мы еще не можем приписать физио-
логического значения. Выход из такой трудности виднее всего на
примере. Полоса М
1
 весьма изменчива. Так, у Satyrus fatua одни особи
имеют непрерывную М
1
 (рис. 343 В), у других она разделена* на отрезки
по ячейкам (D); есть и переходные формы между обоими состояниями
(С). Взятый сам по себе этот ряд изменчивости не дает возможности
решить, идет ли эволюция от сплошной полосы к прерванной или
наоборот. Несомненно лишь, что две крайние формы связаны переходной.
Но, например, у Satyrus bischoffi Ml тоже вариирует от непрерывного (Е)
до разорванного (О) состояния. Разрывы, однако, отличаются от предыду-
щих, так как отрезки полосы смещаются, и она становится ступенчатой.
Опять-таки, рассматривая ряд S. bischoffi (Е, F, G) изолированно, нельзя
решить Вопрос о направлении эволюции в нем. Наконец, у Satyrus anthe
крайними вариантами М
1
 являются сплошная, слабо зазубренная полоса(7/,)
и полоса, разделенная на части, из которых передняя вытянулась в длинный
зубец (К ) . Сопоставив эти три ряда, мы видим, что одни концы рядов сходны
друг с другом, тогда как другие резко различны. Непрерывная,слегка изогну-
тая полоса Satyrus fatua (В) отличается от такой же bischoffi (Е) и anthe
1
 Одним из доказательств этой изменчивости служит работа Сент-Илера и Васильевой
(1929), которые показали, что число чешуек в данном компоненте рисунка вариирует от
особи к особи и даже бывает различно на правом и левом крыле одной и той же особи,
Например, в одном из черных пятен Thais polyxena насчитывается от 7 до 54 чешуек на
левом крыле и от 11 до 64 на правом. Соответственно изменчива и площадь пятна.
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f лишь деталями. Наоборот, прерванная полоса fatua (D) не похожа ни
на лестницеобразную полосу bischoffi (G), ни на разорванную с зубцами
полосу anthe (К), Мало того, ни один другой вид SatyrusuQ имеет таких форм
М
1
, как D и G, Нет их и в других родах сатирид. Следовательно, пре-
рванные формы полосы характерны каждая для одного вида, тогда как
Непрерванная полоса, по существу, является общим для всех состоянием,
поэтому именно это последнее можно считать за исходное.
Рис. 343. Первая медиальная полоса (М1, обозначена черным), начи-
ная от прототипического состояния (А), постепенно превращается
в прерванную у Satyrus fatua (2, 3), ступенчатую у Satyrus bischoffi(5, 6, 7) и зубцевидную у Satyrus anthe (8, 9, 10). По Шванвичу.
Объяснение в тексте.
К приведенным трем модификациям М
1
 можно было бы прибавить еще
несколько для рода Satyrus и много для других родов. Данный сравнитель-
ный метод дает возможность определить направления эволюции в морфо-
логических рядах и, тем самым, устанавливать прототипы рисунка,
Б. Выпадение и усиление
Рассмотрим некоторые модификации рисунка, начиная с наиболее про-
стых. Мы уже видели, что род Erebia лишен одной из экстерн (Е3), но у
Melanargia (рис. 340 А, В, С) атрофия этой полосы прослеживается с до-
статочной постепенностью. Этот же процесс наблюдается и у других близких
родов, например у Satyrus и Epinephele, тогда как Oeneis и Coenonympha,
подобно Erebia, полностью утеряли Е2. Такого типа выпадения наблюда-
ются очень часто. Сюда же относятся уже упомянутые исчезновения глаз-
чатых пятен, полное и частичное исчезновение второй медиальной полосы
(рис. 340 Е, F). Точно так же, разорванное состояние медиальной си-
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стемы иногда (рис. 340 К, L) обусловлено выпадением некоторых ее от-
резков.
Прямо противоположным процессом является у с и л е н и е рисунка;
Так, глазчатые пятна нормально ограничены пределами своих ячеек. Но
у Satyrus abramovi второе и пятое пятна разрастаются и далеко заходят в-
соседние ячейки (рис. 344 А). Первая дискальная полоса у сатурний бывает
нормального размера, но нередко она разрастается, а у Automeris превра-
щается в громадный глазоподобный, занимающий значительную часть крыла
компонент (рис. 344 С, D1).
/I1 Мг





 у Erebia parmenio, по Шванвичу; С — увеличение D1 у Auto-
meris memusae; D,E,F—постепенное расширение системы M W у Automeris io (D)±
Automeris liberia (E), и Automeris brasiliensis (F). По Генке.
Обозначения см. рис. 338.
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Медиальная система, как целое, также может расширяться. У Erebia
parmenio (рис. 344 В) она весьма широка. У Automeris (рис. 344 D, Е) пе-
редний конец М
1
 постепенно приближается к вершине крыла, благодаря
чему передняя часть системы расширяется, и у Automeris brasiliensis
(рис. 344 F) занимает больше половины длины крыла.
В. Изгибание и дислокация
Крайне распространенными модификациями компонентов рисунка яв-
ляются и з г и б а н и я и смещения по крылу, или д и с л о к а ц и и .
Рассмотрим несколько примеров. Т р е т ь я э к с т е р н а (Е'А) в прото-
типе прямолинейна. На трех представителях рода Melanargia можно видеть,,
как слегка согнутые ячейковые отрезки Е
3
 превращаются в длинные клинья
(рис. 345 А, В, С). Последние обращены концами к основанию крыла. Ана-
логичная модификация наблюдается у Satyrus geyeri, но дуги Е3 согнуты.
в обратном направлении (рис. 345 D, Е, F), а у Satyrus prieuri они вытя-
гиваются по жилкам и сливаются с первой медиальной полосой (G, Я).




.щалеко от края крыла, но середина каждого ячейкового отрезка полосы ос-
тается на месте, отрезки поэтому превращаются в растянутые петли, ко-
торые затем отпочковываются от материнской полосы и принимают форму
~ колец, не имеющих ничего общего с
родоначальной Е
3
 (рис. 345 /, J, К, L).
Остановимся теперь на с о о т н о -
ш е н и и т р е т ь е й э к с т е р н ы
и п е р в о й м е д и а л ь н о й по-
лосы. Мы уже видели, что они могут
частично сливаться, оставаясь в основ-
ном на своих старых местах (рис. 345,
Н). Сходное слияние у Satyrus palaearc-
ticus отличается тем, что обе полосы в
целом сближаются, промежуток между
ними разделяется на овальные участ-
ки, а эти последние уменьшаются до
того, что напоминают глазчатые пятна
G
?Рис. 345. Модификации третьей экстерны (Е3). По Шванвичу. Сгибание ячейковых
отрезков у Melanargia halimede (A), Melanargia arge(В) и Melanargia syllius (С).
•Сгибание ячейковых отрезков у Satyrus geyeri (D, Е, F) и Satyrus prieuri (G) и их
-слияние с М
1
 (Н). Образование колец из полосы £8 путем ее почкования уРгеропа
gnorima (I, J),Prepona demodice (К) и Prepona gnorima (L).
Обозначения см. рис. 338.
1(рис. 346 А—D, Е*-\-Мх). У американских нимфалид Perisama эволюция
рассматриваемых полос идет в двух противоположных направлениях.
В одном ряду форм Е
3
 приближается к краю крыла, а М
1
 — к его основа-
нию, так что промежуток между полосами расширяется (рис. 346 E,F, G, Я).
В другом ряду Е
г
, наоборот, удаляется от края, тогда как М
1
, оставаясь
•на месте, выпрямляется. Полосы срастаются задними концами и дают пет-
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левидную фигуру, промежуток между ними суживается (рис. 346 J, К., L).
Различие между конечными фазами процессов усугубляется тем, что в
первом случае глазчатые пятна сохраняются, а во втором исчезают.
Сама по себе п е р в а я м е д и а л ь н а я полоса является наиболее
изменчивым компонентом рисунка. Так, у Melanargia на переднем крыле
М
х
 образует резко выраженный уступ в виде ступени, благодаря тому, что
ш
mm
Рис. 346. Третья экстерна (Е3) и первая медиальная полоса (М1).
По Шванвичу. А — D — их сближение и слияние у Satyrus palaearcti-
cus; Е — (J — их удаление друг от друга у Perisama (Е — goeringi,
F — euriclea, О—volara, Н—vaninkaj; J, К, L — образование из
них петли у Perisama (J — сотпепа, К — xanthica, L — eminens).
Обозначения см. рис. 338.
ее передний конец остался на месте, а середина сдвинулась к основанию
крыла (рис. 340 D). Наоборот, у некоторых Pierella (рис. 348 Е) она стала
прямолинейной. У экзотических Rhopalocera очень широко распространено
скашивание М
1
 на переднем крыле. Например, у Lethe masoni (рис. 351 b)
она идет от середины костального края крыла к заднему углу. У многих
Heterocera она скошена в противоположном направлении, направляясь от
вершины крыла к средине дорсального края (рис. 344 F). Ее изменения
у Satyrus мы видели (рис. 343).
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М е д и а л ь н а я с и с т е м а в целом также подвергается многочи-
сленным изменениям. Так, например, у Arctia cajа медиальные полосы й
лежащая между ними добавочная умбральная соединяются задними кон-
цами в фигуру в виде трезубца, а основание трезубца отделяется от его вет-
вей (рис. 356 В, Ь). В получившихся неправильных пятнах трудно узнать
дериват медиальной системы. Замечательно ее смещение в громадном роде
Charaxes (Nymphalidae). Находясь у примитивных видов в нормальном по-
ложении рядом с умброй (рис. 347 А), она постепенно придвигается к ос-
нованию крыла (В, С) и занимает у высших форм уровень, на котором
обычно лежат вторая дискальная и базальная полосы (D). Наоборот, умбра
U--M1
D
Рис. 347. Отодвигание медиальной системы (МХМ?) и умбры (U) друг
от друга у Charaxes. По Шванвичу. А 1 — baumanni; В — sclireiberi;
С — athamas; D — hebe.
Обозначения см. рис. 338.
приближается к краю крыла. В результате промежуток между умброй и
первой медиальной полосой (U: М1) узкий в начале процесса (А), в конце
его занимает большую часть ширины крыла (D).
Г. Комплексные компоненты
Смещения отрезков полос могут приводить к их соединению с сосед-
ними и к возникновению, таким образом, к о м п л е к с н ы х к о м п о -
н е н т о в . Последние бывают двух типов. В гомомерных компонентах
срастающиеся части принадлежат к одной и той же ячейке, как, на-
пример, кольца Е
3
 -4- М1 у Sutyrus palaearcticus (рис. 346). Более важны
гетеромерные компоненты, которые образуются соединением компо-
нентов соседних ячеек. Одним из лучших примеров служит процесс
п и е р е л л и з а ц и и , впервые описанный у американского рода Pierella
(Шванвич, 1925). Он затрагивает обе медиальные и вторую дискальную
полосы и распадается на два этапа. В первом этапе вторая медиальная
полоса, первоначально прямая у Antirrhaea (рис. 348 А, М2), сгибается
(рис. 348 В), ее задний отрезок (М*1) смещается к основанию крыла, до-
ходит до уровня соседней раздвоенной полосы Z)2 и у Caerois сливается с нею
в одну полосу (рис. 348 С); у Pierella (рис. 348 D) двойная структура D2
исчезает так, что, не зная истории, невозможно заподозрить комплексную при-
роду компонента, обозначенного буквами D2 и М* 1. Передний отрезок второй
медиальной полосы (М* 4) остается при этом на месте. На этом заканчи-
вается первый этап. Во втором этапе, который наблюдается у Pierella, по-
лоса М
1
 первоначально прямолинейна (рис. 348 Е), затем ее задняя по-
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ловина начинает смещаться к основанию крь!ла. Угол дискальной ячейки,
который она встречает, препятствует движению, полоса охватывает его,
растягиваясь при этом, а ее задний отрезок постепенно доходит до уровня
М
2
 4 (рис. 348 F, О), который в первом этапе процесса остался на месте.
На этой стадии передний и задний отрезки М
1
 соединены прижатой к куби-
Рис. 348. Пиереллизация второй (М2, М2 1, М 2 4) и первой (Мг, М1 1) медиальных
полосу Antirrhaea (А,В), Caerois (С) и нескольких видов Pierella (D—Н).По Шванвичу.
Задний отрезок М
2
 смещается (В) и ложится на продолжении D2 (С), утрачивающей
раздвоенную структуру, и образует комплекс М
21 -\- £>2 (D). Затем задний конец М 1
приближается к М
2
 4 (F), достигает ее уровня (Q) и сливается с нею в комплекс
М
11 + М 2 4, оторвавшись от своей передней части (Н). Схемы нижнего ряда показы-






Обозначения см. рис. 338, 341.
тальной жилке тонкой соединительной частью. Наконец, эта последняя ис-
чезает (разрывается!), и тогда задний отрезок первой медиальной полосы
(М1 1) сливается с передним отрезком второй (М% 4) в одну комплексную
полосу (рис. 348 Н). Структура последней опять-таки не указывает на ее
комплексное происхождение. На рис. 348 J, К, L показаны в схематизи-
рованном виде главные этапы описанного процесса.
Пиереллизация второй медиальной полосы широко распространена и констати-
рована у множества родов Rhopalocera. Комплексная полоса, которую можно обозна-
чить М
2




 редка и в такой законченной форме, как у Plerella найдена только
у африканской нимфалиды Gyrestis (Зюфферт, 1927).
Пиереллизация на заднем крыле также встречается не часто. Интересно, что у Pie-
rella она совершенно не имеет места, но Caerois на своем заднем крыле в точности повто-
ряет первый этап пиереллизации. Правда, в силу конфигурации заднего крыла, напра-
вление полос здесь иное (рис. 350 А, а). Второй этап процесса констатирован у близ-
кого к Plerella рода Callitaera, а в наиболее ясном виде у индомалайского рода Rhaphi-
сега (Шванвич, 1928). Таким образом, все четыре этапа пиереллизации (два для
переднего крыла и два для заднего) «разбросаны» по нескольким родам, обитающим
частью в различных зоогеографических областях.
Д. Обмен местами и наложение
Положение частей по отношению друг к друту является одним из основ-
ных критериев гомологии. В эволюции рисунка, однако, найдены модифи-
кации, для которых этот критерий не подходит. У некоторых Pierella





Рис. 349. А, В — схема перекреста серии глазчатых пятен и умбральной полосы (U)
у Pierella. А — нормальное положение компонентов; В — серия глазчатых пятен
пересекает полосу U одним концом на переднем крыле и двумя на заднем. С — F —
схема обмена местами у Ргеропа; С—третья экстерна расположена нормально,
находясь снаружи от глазчатых пятен; D — она сдвинута к основанию крыла, пятна
пронизывают ее; Е — она отделилась от пятен и приняла (F) нормальную форму;
О,Н — обмен местами; Q — медиальная система лежит дистально от D1 у Dendrolimus





 у Amathuxidia diludda; К — деталь «наложения». G, Н по Соко-
4
 лову, прочее по Шванвичу.
Обозначения см. рис. 338.
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нем крыле, изогнута и проходит между серией глазчатых пятен и первой ме-
диальной полосой (М1). Это положение нормально. Однако у Pierella
Una эта полоса приняла прямолинейную форму (рис. 349 В), а так как
серия глазчатых пятен сохранила дугообразное расположение, то концы
двух компонентов перекрещены, и поэтому в первой и седьмой ячейках глаз-
чатые пятна лежат проксимально от полосы U, тогда как в прочих ячейках
они сохранили дистальное по отношению к U положение. То же самое, но
в меньшей степени, происходит на переднем крыле, где перекрещиваются
только задние концы компонентов. Этот парадоксальный результат не под-
лежит сомнению, ибо в индивидуальной и видовой изменчивости наблюда-
ются последовательные стадии прохождения глазчатых пятен с к в о з ь
умбральную полосу. То же самое, но в большем масштабе, наблюдается
у американских нимфалид Ргеропа. Смещение третьей экстерны (Е3 ) к осно-
ванию крыла приводит к тому, что глазчатые пятна пронизывают надвигаю-
щуюся на них полосу (рис. 349 С, D) и затем отрываются от нее. Полоса
первоначально в своей форме сохраняет следы отрыва (рис. 384 Е), но за-
тем они исчезают, компонент возвращается к одной из обычных зубчатых
форм, но серия глазчатых пятен, вместо нормального положения между
Е ' и М
1
, находится теперь снаружи от Е
3
 (рис.384F).Так происходит обмен
м е с т а м и двух стриальных компонентов на всем их протяжении. Основ-
ной сравнительно-морфологический критерий оказывается нарушенным и
у Pierella и у Ргеропа. Если бы в нашем распоряжении не было метода мор-
фологических рядов, то правильная гомологизация рисунков Pierella и
Ргеропа была бы невозможна. Обмен местами встречается не только у экзо-
тических форм. Например у некоторых Oeneis, первая дискальная полоса
выходит из пределов медиальной системы дистально (рис. 349 G), тогда как
у Dendrolltnus pint она выходит проксимально (рис. 349 Н).
Явление не менее замечательное, чем обмен местами, представляет собою
н а л о ж е н и е компонентов, найденное у индомалайской Amathuxidia
dilucida (Amathusiidae, рис. 349 У). Здесь большое глазчатое пятно (ОС 2)
и третья экстерна (Е3) надвинулись друг на друга. Экстерна исчезла в месте
пересечения и как бы уничтожена пятном. Однако ее исчезновение не полное.
Пятно можно сравнить с полупрозрачным диском, наложенным на полосу.
Последняя как бы просвечивает сквозь диск, но стала расплывчатой, более
светлой и сместилась в сторону как бы вследствие преломления (рис. 349 К).
Поскольку, однако, и «наложенный» и «накрытый» компоненты являются
лишь скоплениями пигмента в слое чешуек, то, очевидно, что фактического
наложения здесь нет. Повидимому, на данный участок крыла в онтогенезе
влияют два разновременно действующие фактора. Один из них частично
подавляет влияние другого. То же, но в меньшей степени, происходит с М
1
.
§ 3. НЕКОТОРЫЕ ЛИСТОПОДОБНЫЕ РИСУНКИ
Очень многие рисунки нижней стороны крыльев Rhopalocera являются
к р и п т и ч е с к и м и , т. е., имитируя предмет окружающей среды, они
скрывают своих носителей на ее фоне (cryptos — скрытый). Таков, например,
рисунок южноамериканской Caerois chorinaeus, который часто приводится
как пример воспроизведения половины сухого листа с центральной
и боковыми жилками (рис. 350 A). Caerois близка к Pierella, и ее ри-
сунок является одним из наиболее глубоко модифицированных в семействе
сатирид. Как показывает схема (рис. 350 а), ее вторая медиальная полоса
(М*) подверглась пиереллизации (стр.434) на о б о и х крыльях,тогда как
первая (М1) выпрямилась и заняла косое положение.
Знаменитая индомалайская КаШта (Nymphalidae) по форме крыльев
имитирует заостренный лист. Черешок последнего представлен хвостом
заднего крыла; сложный рисунок воспроизводит центральный и боковые
жилки листа, а прозрачное «окошечко» имитирует отверстие в листе
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(рис. 350 С). Анализ этого рисунка показывает (рис. 350 с), что централь-
ная жилка листа на заднем крыле состоит целиком из первой медиальной
полосы (М1), а на переднем он является комплексом, состоящим из заднего
Рис. 350. Листоподобные рисунки. По Шванвичу.
А — Caerois chorinaeus (Satyridae); В — Zaretes isidora (Nymphalidae); С — Kallima
inachis; a, b, с — их схемы.
Обозначения, как на рис. 338, 341.
конца этой же полосы, из длинного отрезка сузившейся умбры (U) и из
кончика третьей экстерны (Е3). Боковые жилки листа образованы пе-
редними частями обеих медиальных полос на переднем крыле, умброй и
третьей экстерной на заднем. Прозрачное окошечко представляет собой
«зрачок* второго глазчатого пятна,
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Аналогичный рисунок развивается у южноамериканского рода Zaretes
(Nymphalidae). В нем также воспроизведен черешок листа; центральные
и боковые жилки и прозрачные окошечки (рис. 350 В). Однако морфо-
логический состав рисунка иной, нежели у Kallima (рис. 350Ь). Центральная
жилка листа на переднем крыле состоит из отрезков Е
3
, U и М1, на заднем
из М
1
, к которой присоединилась D1 и из умбральной полосы (U). Боковые
жилки образованы отрезками М
1
, М* и D2 на переднем крыле и отрезками
Р и М
1
 на заднем. Окошечки представляют собою промежутки между умб-
рой и М
1
. Разрывы и дислокации полос здесь еще более многочисленны,
нежели у Kallima.
Замечательно, что в обоих случаях сходство с растительной моделью до-
стигается путем сложных изменений почти во всех частях прототипа. Не менее
интересно также, что два рода нимфалид, принадлежащие к фаунам раз-
ных частей света, приходят к этому сходству различными путями.
§ 4. РИСУНОК ВЕРХНЕЙ СТОРОНЫ КРЫЛЬЕВ
У Heterocera рисунок находится на верхней стороне крыльев. Рисунок
нижней стороны у них слабо выражен или отсутствует и не виден ни на лету,
ни у сидящего насекомого. Если он развит, например, у сатурний, то по-
строен по тому же типу, что и рисунок верхней стороны.
Иное наблюдается у Rhopalocera. Почти все вышеописанные их рисунки
находятся на нижней стороне крыльев. Роль окраски нижней и верхней
стороны у Rhopalocera различна. Нижняя сторона видна в позе покоя и очень
часто является криптической. Окраска верхней стороны видна у активного
насекомого, в особенности при полете. В связи с этим по типу окраски верх-
няя сторона крыла отличается от нижней. Рисунок верхней стороны, который
для краткости можно обозначить как в е р х н и й р и с у н о к , характе-
ризуется присутствием ярких красок и
4
 обычно состоит из комбинации их
с темными или черными меланиновыми участками. Эти последние у высших
форм нередко весьма обширны, а участки фона немногочисленны, но тоже
довольно велики. Получающийся рисунок построен много проще, чем «ниж-
ний», но характеризуется яркостью и хорошей видимостью издали, его можно
поэтому обозначить, как т е л е х р о м а т и ч е с к у ю систему. Одним
из наглядных примеров связи криптической нижней стороны с телехрома-
тической верхней служит Satyrus circe. Рисунок нижней стороны богат
компонентами (рис. 351 А). По верхней стороне (а) проходит широкая
светлая перевязь, окруженная обширными темными полями. Как легко
убедиться из сравнения верхней стороны с нижней, границы перевязи
образованы третьей экстерной и М
1
 на переднем крыле, и умброй и М
1
на заднем. Особенно характерна область между М
1
 и основанием крыла.
На нижней стороне она имеет довольно сложный рисунок из нескольких
компонентов (М2, D1), на верхней она вся заполнена ровным меланиновым
тоном. В еще более резкой форме эти соотношения видны у Lethe masoni
(рис. 351 В, Ь), у которой на верхней стороне темное переднее крыло пере-
секается косой широкой белой лентой, а заднее — сплошь темное с одним
лишь маленьким белым уголком. На нижней стороне крыльев присутствуют
&почти все компоненты прототипа. Телехроматический характер верхнего
рисунка и критический нижнего у подобных форм весьма ясен. У летящего
насекомого видны, главным образом, верхние контрастные цвета, и оно
:
 хорошо заметно издалека. Но если оно присаживается и складывает крылья
над спиной, то видны лишь критические нижние тона, и нередко бабочку
трудно увидеть даже вблизи. Связь верхнего рисунка с нижним не всег-да
так проста, как в приведенных примерах, но изучение этих соотношений едва
лишь начато.
Одна специальная зависимость однако же установлена. Rhopalocera





c-album, находясь в положении покоя, выдвигают передние крылья вперед
так, что их нижняя поверхность открыта почти на всем протяжении (рис.»
351 С). Вся нижняя сторона окрашена здесь по одному типу —- крити-
ческому, а верхняя по дру-
гому — телехроматическо-
му. Другие виды, например
адмирал, репейница, перла-
мутреницы и многие другие,
в положении покоя прячут
пе ре дние крылья между зад-
ними так, что видны только
их кончики (рис. 351 £>). В
этих случаях на нижней по-
верхности бывает два типа
окраски. Один криптиче-
ский на всем заднем крыле
и на вершине переднего.
Его связь с окраской верх-
а ^mgmm -*р^~ ней стороны такая же, как
Т Г
 а
 и У Polygonia. Другой тип
окраски покрывает ту зону
переднего крыла, кото-
рая спрятана в поло-
жении Покоя, т. е. его ос-*
нование и середину. По
большей части он близко
сходен с верхним рисун-
ком (рис. 351 Е). В част-
ности, у большинства Аг-
gynnis мы находим здесь
черные пятна на желтом
фоне, которые почти в точ-
ности повторяют рисунок
верхней стороны. Таким об-
разом, в позе покоя теле-
хроматические зоны обеих
сторон спрятаны, а видны
только криптические. У
Heterocera встречается то
же самое явление, но в
связи с иным способом
U-M1
М
Рис. 351. А,В — соотношение рисунков верхней и нижней стороны Satyrus circe (A,a)
и Lethe masoni (В, b) (Satyridae). С — F —правило Удеманса; С — положение покоя
при окраске типа Polygonia; D—то же, типа Argynnis-Pyrameis; E — расправленные
крылья последнего типа, по Шванвичу; F — два типа окраски на крыльях и теле
Spilosoma acrea, по Соколову.
V: М> — промежуток между У к М 1 . Прочие обозначения см. рис. 338.
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складывания крыльев распределение типов окраски иное. Так; у орден-
ских лент Cotocala черная с красным или желтым, или голубым окраска
локализована на верхней стороне задних крыльев, которая в позе
покоя целиком прячется под криптические передние крылья. Та же законо-
мерность распространяется иногда и на туловище. У Spilosoma acraea пе-
редние крылья и грудь белы, а задние крылья и брюшко желтые,
но кончик брюшка, который у сидячей бабочки выставлен, тоже белый
(рис. 351 F).
Описанное явление чрезвычайно широко распространено и носит название
п р а в и л а У д е м а н с а . К нему мы вернемся ниже.
§ 5. ПРИМЕРЫ АНАЛИЗА РИСУНКА ПАЛЕАРКТИЧЕСКИХ I
ФОРМ
Выше мы познакомились с состоянием вопроса об общем плане рисунка
чешуекрылых и с рядом эволюционных процессов, которые затрагивают,
Рис. 352. Рисунки нижней стороны крыльев и их схемы у палеаркти-
ческих Satyridae. Ориг. А, а — Pararge megera; В, Ь — Epinephele
janira; С, с — Coenonympha iphis.
Обозначения см. рис. 341.
главным образом, отдельные компоненты прототипа и иллюстрируют край-
нюю пластичность последних. Остановимся на некоторых примерах анализа
рисунка в цглом. Из относящегося сюда материала выбрано несколько пред-
ставителей нашей фауны, причем каждый реальный рисунок сопрово-
ждается схемой, в которой отдельные компоненты прототипа обозначены
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условными штриховками. Первая и третья экстерна и глазчатые пятна
обозначены черным, вторая экстерна—-прерванной линией, медиальные
полосы — гребнями, зубцы которых обращены внутрь системы, дискаль-
ные полосы — замкнутыми контурами, а умбра и ее производные —
точками. .
У Pararge megera (рис. 352 А, а) рисунок близок к прототипу, если не считать отсут-
ствия нескольких глазчатых пятен и скашивания первой медиальной полосы на перед-
а
Рис. 353. Рисунки и их схемы у палеарктических Nymphalidae. Ориг.
A, a — Argynnis paphia; В, b— Vanessa urticae; С, с— Vanessa io.
Обозначения см. рис. 341.
нем крыле. Наоборот, у Epinephele janira (рис. 352 В, Ь) большинство компонентов
исчезло, сохранились лишь две экстерны, первая медиальная полоса и одно глазчатое
пятно. У Соепопутрпа (рис. 352 С, с) приблизительно то же, но оцеллярная цепь полнее.
Род Argynnis (рис. 353 А, а) характеризуется распадением почти всех полос на ячейко-
вые и венозные фрагменты и значительным гомоморфизмом последних. Фрагменты М
1
на переднем крыле сильно смещены. Для крапивницы (рис. 353 В, Ь) характерно раздвое-
ние третьей экстерны, исчезновение глазчатых пятен, частичная редукция медиальной
системы и присутствие трех одинаковых черных пятен на costa переднего крыла, происхо-
ждение которых, однако, различно: одно образуется из умбры, другое из медиальных
полос и О
1
, третье из D 2 . У павлиньего глаза (рис. 353 С, с) редуцируются экстерна
и медиальная система при сильном развитии комплексного глазка на заднем крыле и.
442
имитации глазка, развившейся, главным образом, за счет умбры, на переднем крыле.
Среди голубянок у Thecla w-album (рис. 354Л, а) происходит почти сплошная меланизация,
которая оставляет свободным, главным образом, узкий промежуток между умброй и
первой медиальной полосой. Для Zephyrus betulae (рис. 354 В, Ь) характерны раздвое-
ние и расширение первой медиальной полосы и слияние с нею первой дискальной на зад-
нем крыле. Род Lycaena (рис. 354 С, с) обнаруживает типичнейшую ячейковую фрагмен-
тацию второй экстерны и обеих медиальных полос. У Papilionidae (рис. 355) вторая
Рис. 354. Рисунки и их схемы у палеарктических Lycaenidae. Ориг.
А, а — Thecla w-album; В, b — Zephyrus betulae; С, с — Lycaena semiargus.
U — оцеллярная умбра на рис. а, и медиальная умбра на рис. i>, с. Прочие обозначения
см. рис. 341.
экстерна обычно не выражена, а третья сильно расширяется и раздваивается синим
цветом, принимая название голубой (Olauca — G). Характерно присутствие трех красных
полос (Rubrae — R1, R2, R3), происходящих из умбр и редукция медиальной системы,
особенно на переднем крыле. У Parnassius apollo (рис. 355 А, а) первая экстерна
и Olauca слабо пигментированы, фрагменты R1 на заднем крыле приняли форму красных
с черным и белым глазчатых пятен, медиальная система деградирована, дискальные
полосы переднего крыла сильно развиты. У Papillo machaon (рис. 355 С, с) прекрасно
выражены первая экстерна и Glauca, но красная сйстема,исчезла за исключением неболь-
шого остатка в заднем углу заднего крыла. На переднем крыле сильно развитая D2
смещена к концу ячейки, за ней последовало базальное поле (В), к которому сзади при-
мыкает смещенный к корню крыла остаток медиальной системы. На заднем крыле ясных
остатков дискальных и медиальных компонентов нет. У Papillo podalirius(рис. 355 В, Ь),
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в отличие от махаона, красная система хорошо развита, но характерно исчезновение R*
переднего крыла, присутствующей, однако, у некоторых разновидностей • podalirius.
Медиальная система представлена на переднем крыле своим задним отрезком, кото-
рый лежит на продолжении К
3
, тогда как на заднем она сильно сужена и к ней прибли-
зилась R1. Наиболее замечательно, что Olauca заднего крыла у podalirius является
Рис. 355. Рисунки и их схемы у палеарктических Papilionidae. Ориг.
A, a — Parnassius apollo; В, b — Papilio podalirius; С, c — Papilio machaon.
Обозначения см. рис. 341.
краевой полосой, тогда как Е
1
 отсутствует. Повидимому, это объясняется тем, что, по
Зюфферту (1929), у куколки podalirius краевая зона заднего крыла атрофируется на боль-
шом протяжении, очевидно, вместе с первой экстерной. Таким образом, мнение Эймера
(1896) о примитивности рисунков типа podalirius неправильно. Как видно из предыдущего,
они весьма сложны. Из толстоголовок укажем на Erynnis comma (рис. 356 А, а), у кото-
рой разбросанные светлые пятна нижней стороны являются промежутками между




 и на Hesperia sidae (рис. 356
С, с), у которой переднее крыло обнаруживает лишь несколько смещений в Ё 8 и М1,








 сделался белым, тогда как







 смещены далеко к основанию крыла и, таким образом, отделилиа.
Рис. 356. Рисунки и их схемы у палеарктических Hesperidae и Arctiidae.
А, а — Erynnis comma, по Шванвичу; В, fe—Arctia caja, по Соколову; С, с — Hesperia
sidae, по Шванвичу.
u
 Обозначения см. рис. 341.
от своих материнских полос. Наконец, у характерной медведицы Arctia caja (рис. 356 В, Ь)
третья экстерна и медиальные полосы делятся различными способами поперек, умбра,
лежащая между медиальными полосами, неотличима от этих последних по окраске,
первая и вторая экстерны на переднем крыле слиты, почти все компоненты сильно рас-
ширены.
§ 6. РИСУНОК ГУСЕНИЦ
Рисунок гусениц, не достигая такого развития, как рисунок взрослых
бабочек, тем не менее обнаруживает громадное разнообразие и дает множе-
ство замечательных сходств с растительными объектами. Но разработка
его едва лишь начата в исследованиях Кузнецова и других. В общем ос-
новной план рисунка состоит из темных продольных полос на светлом фоне.
Одна дорсальная полоса (рис. 357 A, Dor) тянется вдоль спины, восемь пар
других покрывают остальное тело. Они могут сливаться, образуя или по-
перечные перевязки или сложные рисунки с косым расположением частей
(рис. 357 В, С, D). Интересно возникновение глазчатых пятен у гусениц
бражников. У Deilephila (Pergessa) elpenor два пятна образуются за счет
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местных расширений и изгибаний двух полос. У олеандрового бражника
(Dapfinisnerii) большое черное глазчатое пятно с синей срединой образуется
слиянием двух, которые в свою очередь произошли путем увеличения двух
«точек» (рис. 357 Ег~Н). Послед-
них иногда очень много, они могут
лежать правильными рядами и яв-
ляются, быть может, самостоятель-
ными компонентами, независимыми
от полос (Кузнецов, 1915). Кроме
того, Кузнецов (1948), изучив воз-
растные изменения рисунка гусе-
ниц Dimorpha (Endromis) versicolor
(рис. 358), установил у нее обра-
зование комплексных полос. Рису-
нок этой гусеницы представлен
белыми полосами на зеленом фо-
не. При этом на грудных сегментах
полосы имеют продольное направ-
ление, как это свойственно боль-
шинству гусениц, тогда как на
брюшных они принимают каудаль-
но наклонное положение, т. е.
задний конец сегментарного отрез-
Рис. 357. Рисунок гусениц. А—схема ри-
сунка из продольных полос на одной поло-
вине распластанного сегмента, В. С, D —
различные типы слияния основных полос;
E,F, G,H — возникновение глазчатого пятна
у олеандрового бражника. По Кузнецову.
ка данной полосы лежит ниже пе-
реднего, причем угол наклона ра-
вен приблизительно 45°. Но так
как угол наклона на всех сегмен-
тах приблизительно один и тот же,
то на теле гусеницы образуется
серия косых комплексных полос,
занимающих каждая по два сегмента. Причем верхняя и передняя части
такой полосы происходят из эпистигмальной полосы, а нижняя и задняя,
заходящая даже на брюшную ногу, — из гипостигмальной. Эти соотноше-
ния достаточно ясно видны на рис.
358. Подобные же процессы Кузне-
цов описывает для бражников, у
которых, однако, преобладает обрат-
ный наклон, т. е. косые ком-
плексные полосы наклонены кра-
ниально, т. е. опущены их перед-
ние концы, а кроме того данная
полоса у некоторых видов занимает
три сегмента и соответствующим
образом происходит из сегментарных отрезков трех продольных полос,
а в некоторых случаях заходит также и на роговидный спинной отросток
восьмого сегмента брюшка. Таким образом у гусениц, так же как и у ба-
бочек, мы встречаем одно и
то же явление — отдельные
отрезки полосовидных ком-
понентов , ячейковые на кры-
ле и сегментарные на туло-
;
р!ц вище, смещаются и, вступая
в соединение с впереди или
Рис. 359. Схема рисунка гусениц некоторых браж- позади лежащими отрезка-
ников, по Кузнецову. ми соседних полос, обра-
апп — колечки сегментов, образуемые складками кожи, epstg— ЗуЮТ ГетерОГеННЫв КОМ-
эпистигмальная полоса, sbd — субдорсальная полоса, TrgI, , T T T e i / f , , , Ппттиепь-ырмTrgX — первый и десятый тергиты брюшка. НЛеКСЫ. подчеркнем
Рис. 358. Гусеница пятого возраста Di-
morpha (Endromis) versicolor. По Кузнецову.,
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что нередкие случаи слияния соседних полос, происходящие в пределах одного
итого же сегмента или ячейки, тоже дают комплексы, но природа таких «го-
могенных» образований анализируется гораздо легче, чем вышеописанных ге-
терогенных. Достаточно указать, что косые полосы гусениц Dimorpha и браж-
ников регистрировались и весьма точно изображались в десятках и сотнях ра-
бот едва ли не с самого начала развития энтомологии. Но только теперь
Кузнецову удалось показать их природу. Об аналогичном положении с ком-
плексными полосами бабочек, уже говорилось (стр. 434). Что касается до
значения косых полос гусениц, то они, несомненно, повышают эффектив-
ность, их криптом (стр. 454). Окраска гусениц нередко изменяется во
время индивидуального развития. Например, гусеница дубового шелко-
пряда выходит из яйца черной с красно-бурой головой, а затем становится
яркозеленой с серебряными точками, а голова приобретает цвет сухого
листа. Упомянутые выше трансформации полос также являются отчасти
возрастными. Таким образом, в рисунке гусениц легко наблюдаются онто-
генетические изменения, что отличает его от рисунка бабочек, где об
этих процессах можно судить лишь при помощи эксперимента (стр. 448^,
§ 7. РИСУНОК ЖУКОВ
Рисунок в других группах насекомых не подвергся широкому система-
тическому изучению. В наилучшем положении оказались некоторые группы
жуков. Так, для жуков скакунов (Cicindelidae) установлен прототип ри-
сунка элитр (Шелфорд, 1917). Продольные я по-
перечные темные полосы пересекаются друг с
другом и между ними остается система светлых
круглых промежутков, располагающихся в семь
поперечных рядов и четыре продольных (рис.
360 Л). Подобно нимфалоидному прототипу эта
схема полностью не реализуется ни у одной
формЪ1. Но реальные рисунки Cicindelidae про-
исходят из нее путем выпадения и слияния от-
дельных компонентов. Если исчезают попереч-
ные полосы, то возникает продольный рисунок
из четырех полос (рис. 360 В); при исчезновении
продольных получается поперечный рисунок
(рис. 360 С — гипотетическая форма). Более
сложные рисунки, например характерные для
Cicindeta две светлые крючковидные фигуры
(рис. 360 D), образуются из промежутков,
принадлежащих нескольким рядам и сливаю-
щихся В поперечном, Продольном ИКОСОМ .
р
ис 360. Рисунок элитр жуков
направлениях. Косое слияние может прости-
раться через несколько рядов промежутков от
первого ряда до четвертого (рис. 360 Е), или
даже почти через все крыло от первого до
шестого ряда (рис. 360 F). Шелфорд считает
рисунком не темную, а светлую окраску, но'в данном случае это не отра-
жается на точности схематизации.
Много работ посвящено также рисунку жуков кокцинеллид (Coccinellidae). Зоо-
географически и биометрически устанавливаются серии от светлых форм без рисунка
на элитрах до таких, у которых фон почти вытеснен черным рисунком (Царапкин,
1930), причем пятна, из которых он составлен, нумеруются. Естественность рядов
изменчивости Coccinellidae не подлежит сомнению, но схемы рисунка не выработано.
В исследовании Смирнова (1932) точно доказаны и математически обработаны смеще-
ния, Которым подвергаются типичные пятна нескольких видов кокцинеллид по сравне-
нию с их положением у исходной Hippodamia convergens. При этом у разных пятен
«подвижность» оказывается различной. Ряд работ посвящен также зоогеографической
изменчивости рисунка кокцинеллид (Луе, 1928). В работе Гаузе (1930) над рисунком
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скакунов Cicindelidae. A — схе-
ма; В—F—различные рисунки,
возникающие из нее путем
выпадений и слияний ее ком-
понентов. По Шелфорду.
листоеда Phytodecta точно исследуется стойкость пяти пятен его рисунка. В основной
части элитр она оказывается выше, чем в концевой.
Для других отрядов мы имеем лишь отдельные работы, еще не достигшие уровня
убедительных обобщений.
§ 8. ОНТОГЕНЕЗ РИСУНКА
Рисунок развивается в онтогенезе по той же схеме, что и любая система
органов. Однако специфический характер системы рисунка накладывает от-
печаток и на его развитие. Наиболее изучены и в этом отношении бабочки.
Ранний период изучения этой области связан, главным образом, с именем
Линден. Ее исследования, однако, не разрешили проблемы.
Рисунок закладывается в крыле в первые часы после окукления, а частью
даже до окукления, но крыло в это время, и долго спустя, остается про-
зрачным. Пигментация наступает гораздо позже, в последние дни и часы пе-
ред вылуплением бабочки. При этом, во-первых, в порядке появления ри^ -
сунка и фона не обнаружено ясных закономерностей. Во-вторых, вся окраска
и рисунок имеют в это время уже окончательный характер и, при вылуплении
взрослого насекомого, подвергаются лишь механическим изменениям в свя-
зи с тем, что крыло, превращаясь вимагинальное, растягивается и увеличи-
вает свою площадь в несколько раз. Поэтому исследования Линден, которые
были ограничены периодом видимого появления рисунка, мало прибавили к
тому, что было известно на основании изучения взрослых форм.
Современный метод изучения онтогенеза рисунка ведет начало от широко
известных работ Штандфусса, в которых чувствительные периоды развития
окраски устанавливались путем температурных воздействий. Как он сам, так
и другие исследователи его времени работали, не опираясь на общий план
рисунка, ибо таковой еще не был тогда установлен. Вследствие этого, их
работы не дали тех больших результатов, которых можно было ждать. Кюн
(1926), исходя из основного плана рисунка нимфалид, расчленил общее по-
нятие чувствительного периода и показал, что каждый компонент и каждая
система рисунка имеют свой чувствительный период. Метод, которым это
было достигнуто, может быть назван д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы м т е м п е -
р а т у р н ы м а н а л и з о м и был использован рядом исследователей.
Он состоит в следующем. Подопытные насекомые развиваются в стандарт-
ной температуре, чем обеспечивается одинаковая скорость их развития,
тогда как температурные воздействия, изменяющие конечный рисунок
взрослой формы, применяются кратковременные и точно отмечаются во
времени. Характер получаемых результатов виден из следующих
примеров. Если куколка Vanessa io подвергается действию повышенной
температуры в период между 9 и 12 часами после окукления, то у ба-
бочки медиальная система отсутствует, но обе дискальные полосы раз-
виты сильнее нормы (рис. 361 В, D1, D2). Если же температурное воз-
действие применяется между 24 и 27 часами, то результат обратный —
дискальные компоненты нормальны, а медиальная система развита сильнее
нормы (рис. 361 А, М\ М%). Таким образом, чувствительный период для
дискальных полос Vanessa io, т. е. период их закладки,заканчивается раньше,
нежели для медиальной системы. Чувствительные периоды для рисунка
крапивницы распределяются во времени следующим образом (рис. 361 С).
Третья экстерна (Е3) имеет чувствительный период между 6 и 9 часами жиз-
ни куколки, а дискальная система и базальная полоса (D1, D2, В) между
12-—15 часами на задних крыльях и между 12 и 21 часами на передних. Чув-
ствительный период для медиальной системы (М1, М%) одинаков для обеих
пар крыльев и лежит между 24—27 часами. Самый поздний период между
30-—48 часами имеют два пятна умбро-оцеллярного происхождения (ОС).
Чувствительный период для окраски крапивницы лежит между 204—216 ча-
сами. Тепловое раздражение в этот срок либо приводит к посветлению жел-
того и красного цветов, либо ослабляет Бею пигментацию, включая и нер-
ный цвет. В последнем случае наблюдается полупрозрачность крыла, зави-
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сящая от скручивания чешуек. Очевидно, в это время происходит подго-
товка хромогенов, процесс иного порядка, нежели локализация компонентов
рисунка. Чувствительные периоды рисунка крапивницы близко совпадают
с таковыми Vanessa io. У эфестии (Вулькопф, 1935) получены аналогичные
данные. Таким образом, периоды закладки разных систем рисунка различны.
Следовательно, онтогенетическая природа систем различна, а этим, в свою
очередь, подтверждаются те их различия, которые впервые были уста-
новлены в морфологических исследованиях.
Кроме дифференциального температурного анализа, Кюн и Генке (1932,
1933) ввели также метод х и р у р г и ч е с к о г о а н а л и з а о н т о -
г е н е з а р и с у н к а . Развивающемуся крылу куколки, или даже его
зачатку, в теле гусениц наносится повреждение, либо посредством ожога
электрической иглой, нагретой до 60—80°, либо посредством надреза. Наи-
более ясные результаты получены у эфестии (рис. 362 А). Ожоги куко-
M1y 24-2?
Рис. 361. А — рисунок Vanessa io после температурного раздражения ку-
колки в возрасте 24—27 час; В — то же, в возрасте 9—2 ч а с ; С— схема ри-
сунка Vanessa urticae. Цифры при обозначениях показывают возраст ку-
колки в часах, когда температурное раздражение вызывает максимальное
развитие данного компонента. По Келеру и Фельдотто, комбинировано.
Обозначения см. рис. 341.
лочного крыла в разные периоды его развития, оставляя крыло почти
нормальным, нарушают структуру медиальной системы. Последняя
сужива'ется, прерывается и т. д. Сопоставления времени и места повре-
ждений показали, что медиальная система закладывается на нижней
стороне крыла вскоре после окукления. Соответствующий ожог в этот
период может совсем приостановить ее развитие; затем зачаток системы
распространяется по крылу, на вторые сутки достигает его переднего и зад-
него краев и, огибая их, выходит на верхнюю сторону крыла двумя языками.
Последние растут навстречу друг другу, встречаются, сливаются вместе и
после этого растут еще некоторое время в стороны (рис. 362 В, С). Под-
черкнем еще раз,что процесс происходит в неокрашенном прозрачном крыле,
и результаты оперативного вмешательства обнаруживаются лишь через не-
сколько дней, при появлении окраски. Зачаток медиальной системы, повиди-
мому, представлен каким-то веществом, которое распространяется по террито-
рии крыла, переходя из одних клеток в другие. Видимых изменений в клетках
он не производит, но изменяет направление их будущей специализации. Тео-
рия обертывания крыла медиальной системой (стр. 428), основанная на морфо-
логических данных, получает подтверждение со стороны онтогенеза рисунка.
Несмотря на интерес теории, обобщать ее еще рано, так как есть
данные другого характера. Известно, что поперечные полосы иногда
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возникают там, где под крылом куколки проходят границы сегментов
(рис. 362 F). Гольдшмидт (1920), смещая крыло куколки сатурний по от-
ношению к границам сегментов, получил и смещение соответствующих по-
лос. Кроме того, он указывает, что образование чешуек в местах будущих
полос запаздывает, тогда как по Келеру (1932) эти же места отличаются уси-
ленными делениями клеток. Последний автор также показал, что у эфестии
зачаток крыла перед окуклением сильно вырастает и, вследствие недостатка
места, собирается в глубокие складки (рис. 362 D, Е), которые при окук-
лении разглаживаются, но на их местах впоследствии развиваются полосы.
Таким образом, согласно «теории складок» рисунок локализован с самого
начала и в зависимости от причин, внешних по отношению к крылу, как, на-
пример, положение туловищных сочленений, форма и объем пространства,
вызывающего складки. Наоборот, согласно теории обертывания, факторы ло-





Рис. 362. А — схема рисунка Ephestia kuehniella; В — схема роста зачатка
медиальной системы в куколке у нее же, 7—7 задняя часть зачатка, 2—7
последовательные положения зачатка после слияния обеих частей; С —
то же, но направления роста показаны стрелками. По Кюну и Энгель-
гардт. D — складки предкуколочного крыла на местах будущих полос у
Ephestia; Е — то же, в разрезе, по Келеру. F — куколка Eriogaster lane-
stris, по Линден.
мент его приостановки и т. д., тогда как
ч
форма других частей тела не играет
роли. Вопрос этот еще далек от разрешения. Укажем лишь, что в «теории
обертывания» неясно, почему языки медиальной системы растут навстречу
друг другу, а не в стороны. Простой диффузионный механизм недоста-
точен для объяснения наблюдающейся локализации. В то же время Генке
(1933) путем оперативных вмешательств получил смещения преимущест-
венно медиальной системы у айлантового шелкопряда, причем особенно
интересны опыты, когда небольшое повреждение крыла вызывает заметное
смещение полос. Аналогичные данные, но в более отчетливой форме,
получены в наших опытах над айлантовым и тутовым шелкопрядами.
Таким образом, локализация компонентов зависит также йот формы крыла,
что, впрочем, ясно и из морфологии рисунка.
Новейшие исследования показывают, что рисунок насекомых представ-
ляет собсю организованное целое, состоящее из нескольких соподчиненных
систем. Если бы была известна функция рисунка, то, например, медиальная
или дискальная системы, быть может, заслуживали бы наименования орга-
нов, при сохранении названия системы за рисунком в целом. Оставляя в сто-
роне этот терминологический вопрос, надо подчеркнуть, что отдельные
системы обнаруживают громадную пластичность в своей эволюции и харак-
теризуются каждая своими морфологическими свойствами и своими
особенностями онтогенеза. В общем рисунок подчинен тем же закономер-
ностям, что и другие системы животного организма.
450
Глава XXIX
ЗНАЧЕНИЕ ОКРАСКИ ДЛЯ НАСЕКОМЫХ
Самая сложность явления окраски показывает, что ее значение для
насекомых очень велико. Оно может быть двояким — прямым и косвенным.
Если данная пигментация или рисунок влияет на основные физиологические
функции обладателя окраски, то мы считаем это прямым значением окраски.
Под косвенным значением окраски мы разумеем криптизм и другие явления,
которые основаны на действии окраски на органы зрения другого организма
и которое обозначается термином в и з у а л ь н о г о действия.
§ 1. ПРЯМОЕ ЗНАЧЕНИЕ ОКРАСКИ
Прямое значение окраски изучено слабо. Мы имеем здесь лишь предпо-
ложения и исследования по отдельным вопросам. К числу первых относится
уже упомянутая (стр. 401) мысль о том, что пигментация является формой
э к с к р е ц и и . Разумеется, нельзя отрицать того, что пигменты, отло-
женные в покровах, являются конечным продуктом обмена. Но, во-первых,
кроме пигментных окрасок существуют еще оптические, причем те и другие
координированы в одну систему — вспомним суммарные эффекты темного
пигмента и интерференции (стр. 415). Во-вторых, система рисунка с ее
сложной морфологией не может быть рассматриваема только как экскрет.
Шредером была выдвинута т е п л о з а щ и т н а я т е о р и я окраски. Для
неподвижно сидящего насекомого окраска, сходная с субстратом, физиологически благо-
приятна тем, что она способствует поглощению организмом тех лучей спектра, которые
отражаются субстратом. Однако Рюккер (1933) показал, что эта теория основана на
ошибочном толковании закона Кирхгофа о соотношении излучения и поглощения,
и потому не может быть принята.
С другой стороны, он же исследовал при помощи физических методов о т р а -
ж е н и е в и д и м ы х л у ч е й от покровов жуков. Оказалось, что у металли-
чески блестящих форм оно измеряется величинами того же порядка, что и у
матовых. Например, у рыже-красной самки усача Leptura rubra отражению под-
вергается 12,8% прямых солнечных лучей, тогда Как у золотисто-зеленой бронзовки
Cetonia aurata отражается 14,4% лучей, т. е. немногим больше. Более высокий про-
цент найден лишь у немногих видов. Так, у центрально-американского серебряного
Plusiotis batesi он достигает 51,2%. Максимальный процент отражения обнаружен у ви-
дов, покрытых чешуйками: у бразильского белого долгоносика Compsus niveus отра-
жается 74,2% прямых солнечных лучей. Из форм умеренной зоны зеленоватый НорЦа
farinosa дает 38,1% отражения, а закаспийский хрущ Rhizotrogus tschitscherini — 45,0%.
Таким образом, у большинства форм роль интерференционных окрасок для защиты
тела от видимых теплового действия лучей спектра невелика. С другой стороны, инфра?
красные лучи, которые отличаются особо сильным тепловым действием, отражаются
элитрами жуков в значительной степени, что дает защиту от перегрева солнцем. Эту же
роль выполняет субэлитральный слой воздуха.
З н а ч е н и е м е л а н и н а затронуто в опытах с саранчевыми
(Бэкстон, 1924; Стрельников, 1931). Температура тела саранчевых зависит
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от солнечной радиации и при усилении последней немедленно повышается
(она измеряется при помощи термоэлектрической иглы, вводимой в тело
насекомого). Однако различно окрашенные насекомые не одинаково реа-
гируют на радиацию. Так, по. Стрельникову, у зеленых и черно-рыжих
особей перелетной саранчи температура тела в тени почти одинакова и близка
к таковой воздуха (в одном из опытов 28°). Но на солнце зеленая особь
через 5 минут нагрелась до 33,5°, а черно-рыжая до 37,6°, т .е . на 4,1°
больше. Между тем температура тела насекомого.имеет громадное значение
для его физиологических отправлений. С этим связано и то, что у стадных
саранчевых, где, по Уварову (1921, см. стр. 786), биологический цикл вида
составляется из стационарной и мигрирующей фаз, последняя обнаружи-
вает в стадии личинки гораздо большую пропорцию черного пигмента,
нежели первая. Однако, если темные пигменты способствуют прогреванию
насекомого на свету, то, как указывает Стрельников, они же ускоряют
потерю тепла и остывание тела в темноте, Весьма интересно влияние типа
окраски на смертность божьих коровок во время зимовки (Калабухов,
1946). Для двухточечной коровки Adalia известны две группы форм:
светлые с немногими пятнами меланина и темные с обширными мелани-
новыми полями. Зимняя смертность оказалась среди темных выше, чем
среди светлых.
Наконец, начато изучение зависимости между пигментацией и влиянием
у л ь т р а ф и о л е т о в ы х л у ч е й (Меркер, 1939). Ультрафиолетовые
лучи, как известно, оказывают вредное действие на живые клетки. Так,
для стекловидно прозрачных личинок комара коретры (Corethra) экспозиция
в 1 час 10 мин. смертельна, но для плавунцов Rhanthus и для личинок
стрекоз даже 6—12-часовая экспозиция безвредна. Прозрачность хитина
для ультрафиолетовых лучей уменьшается по мере его утолщения. Но,
если кутикула достаточно пигментирована, то она даже при небольшой
толщине непроницаема для них. Искусственное обесцвечивание окрашенного
хитина увеличивает его лучепроницаемость. Таким образом, меланин
защищает клеточные элементы тела от вредного действия ультрафиолето-
вого света. С этим.связан отрицательный фототаксис слабо или совсем не
пигментированных форм. Однако же указывается, что некоторые открыто
живущие формы, например, яркозеленые гусеницы дубового шелкопряда
(Antheraea), имеют почти прозрачную кутикулу, и таким образом их средства
защиты от ультрафиолетового света неясны.
Итак, действие световых лучей на насекомое существенно видоизме-
няется благодаря присутствию пигментов. Дальнейшие исследования,
вероятно, смогут полнее осветить физиологическую роль окраски.
§ 2. КОСВЕННОЕ ЗНАЧЕНИЕ ОКРАСКИ
Косвенное или визуальное значение окраски (стр. 451) разработано
несравненно лучше, нежели прямое, и количество относящихся сюда фактов
громадно. С этой точки зрения можно различать окраски трех типов: крип-
тические, телехрбматические и окраски, не принадлежащие к двум первым
типам.
А. Криптическая окраска
Примеры критической (покровительственной, защитной, симпатической,
гармонической) окраски принадлежат к самому общему и элементарному
материалу эволюционной теории. Насекомые бывают похожи на сухие
и зеленые листья, на кору деревьев, на ветки и сучки, на лишайники, на
неровности почвы, на птичий помет и почти на любой неподвижный объект,
имеющийся в естественной обстановке данного вида. Эти сходства повто-
ряются во множестве вариаций, которые при ближайшем рассмотрении
оказываются совершенно непохожими друг на друга, имитация дости-
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гается в каждом случае своим путем, как, например, мы видели это в слу-
чае листоподобных бабочек КаШта и Zaretes (рис. 350). Однако одна черта
является общей для всех. Насекомое имитирует тот или иной н е п о д в и ж -
н ы й предмет; имитация дает криптический эффект лишь когда насе-
комое неподвижно. Критическая окраска есть окраска п о з ы п о к о я .
Общеизвестно, что критические сходства нередко достигают поразительной
степени; насекомое, сидящее неподвижно в непосредственной близости
от наблюдателя, практически почти
1
 невидимо. Однако же систематическое
изучение этих замечательных фактов качалось лишь сравнительно недавно,
а, с другой стороны, за рубежом сомнение в биологическом значении
критических окрасок и даже полное его отрицание в последнее время
особенно усилились. Эта проблема разрабатывается сейчас в двух направ-
лениях. Во-первых, экспериментально изучается полезность критиче-
ской окраски. Во-вторых, изучается структура криптической окраски.
а. Э к с п е р и м е н т а л ь н ы е д а н н ы е
Некоторые зарубежные авторы отрицательно решают всю проблему
криптизма в целом. Так, по Гейкертингеру (1929), враги насекомых, прежде
всего птицы, будучи движимы потребностью в пище, всегда сумеют оты-
скать нужную им добычу, несмотря на ее криптизм. Этот автор также ука-
зывает, что зрение врагов насекомых может отличаться от человеческого,
и что нельзя судить о существующих в. природе отношениях по нашим
зрительным впечатлениям.' Мак Атее (1932) на основании изучения содер-
жимого желудков 80 000 птиц Северной Америки приходит к заключению,
что чем чаще данный вид насекомого встречается в природе, тем чаще он
поедается птицами, и что средства защиты в виде окраски или вооружения
недействительны. Несмотря на аргументацию, выдвигаемую противни-
ками теории критической окраски, приходится, во-первых, отметить,
что они не предлагают никакого нового объяснения взамен отвергаемого.
Во-вторых, в ряде работ, выполненных в новейшее время в разных странах,
в том числе и в СССР (Геллер, Беляев,Шварц), классическая концепция крип-
тической окраски получает достаточное экспериментальное подтверждение.
Эти работы проводились разными лицами независимо друг от друга, но основ-
ной метод был одним и тем же. Критически окрашенных насекомых помещают
на подходящем и на не подходящем по окраске фоне, дают возможность пти-
цам склевывать их и регистрируют ход истребления. Айзели (1938) использо-
вал для этого саранчевых и домашних птиц, Беляев (1927, 1947)— бого-
молов и насекомоядных птиц, Каррик (1936)—гусениц и насекомоядных
птиц, Геллер (1928) — различных насекомых, воробьев и кур. Общий
вывод из этих исследований один и тот же. Насекомые, находящиеся на
фоне, не подходящем к их окраске, поедаются быстро и в большом коли-
честве, насекомые, находящиеся на фоне, соответствующем их окраске,,
поедаются медленнее и в меньшем количестве. Так, например, у Геллера
на неподходящем фоне было склевано 95,2°/0 выставленных насекомых,,
на подходящем — всего 44,2%; у Беляева на побуревшей траве было выстав-
лено по 20 экз. зеленых, желтых и бурых богомолов. Из них каменки
и пустельга съели 11 зеленых богомолов, 12 желтых и только 4 бурых,
у Айзели куры съели 84,7% кобылок на неподходящих фонах и 43,7% на
подходящих. В его же опытах три курицы за одну минуту склевали все
40 кобылок, выставленных на неподходящем фоне, но на подходящем за
тот же срок съели всего б штук. Каррик указывает на большое значение,
неподвижности — крапивник в его опытах не замечал гусеницы пяденицы,,
сидя на сучке рядом с ней, но достаточно было ей пошевелиться, как тотчас
же последовало нападение. То же самое отмечает Штейнигер (1937),
который, кроме того, указывает на различия между разными видами
птиц: серая мухоловка обманывается криптической внешностью очень
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легко, малиновка труднее, а синица еще труднее, так как пробует
все клювом. Наконец, Шварц, сопоставляя проценты встречаемости
различных видов насекомых в естественном биотопе с их процентными
количествами в желудках насекомоядных птиц, обитающих там же,
показал, что чем совершеннее крщтгическая окраска данного вида,
тем реже он попадает в желудки птиц, Все эти исследования показывают,
что, несмотря на доводы противников теории криптизма, эта последняя
в своей основе верна. Защита, конечно, не абсолютна, но в общем при усло-
вии подходящего фона она сильно понижает шансы нападения птиц и дру-
гих позвоночных. Положительное биологическое значение критической
окраски для ряда случаев экспериментально доказано.
б. П о н я т и е к р и п т о м ы
Обычно говорят о критической окраске организмов, иногда о крити-
ческой внешности. Последнее понятие полнее, но требует некоторых пояс-
нений. Окраска необходима для возникновения к р и т и ч е с к о г о
э ф ф е к т а , т. е. визуального сходства животного организма с неподвиж-
ными предметами его биотопа. Насекомое, отличающееся по окраске от
окружающей обстановки, не может быть незаметным на его фоне. Инте-
ресно, что сходство с цветом фона свойственно и паразитам. Так, по
Дубинину (1947), пухоед Ardeicola expallida, паразитирующий на белой
цапле, почти не имеет темных пятен, тогда как Ardeicola rhaphidia, живу-
щий на темнокоричневой каравайке, имеет темнокоричневую окраску.
Дубинин полагает, что «побеление домашних птиц повлекло за собой
редукцию пигментации паразитирующих на них пухоедов». Однако есть
два других компонента криптизма. Один из них — форма тела, кото-
рая у многих криптических насекомых повышает эффективность окраски.
Наиболее обычно здесь возникновение системы отростков на теле. Так,
у знаменитого Phyllium имеются широкие листовидные выросты на ногах
и по бокам брюшка, что в соединении с листовидной формой крыльев и с
травянистозеленой окраской оправдывает название странствующего листа
(рис. 587 С, стр. 827). Листовидные расширения, имитирующие кору, имеют-
ся, например, у саранчевого Xiphicera monacha (рис. 363 F), у южно-
американского клопа Phloea subquadrata (рис. 363 Е). Не менее замеча-
тельна резко выраженная палочковидная форма тела, которая, кроме
многочисленных палочников (рис. 363 А, В) встречается у саранчевых
(рис. 363 С) и у богомолов (рис. 363 D). Бывают приспособления менее
заметные, но более тонкие. Так у палочников основания передних бедер
с внутренней стороны имеют выемки (рис. 363 G). Потревоженное насеко-
мое вытягивает вперед передние ноги, складывая их вместе так, что они
образуют заостренный конец «сучка». Голова при этом плотно вкладывается
в указанные выемки (рис. 363 А). Эти примеры, к которым можно было бы
прибавить много других, показывают, что форма тела нередко очень важна
для критической внешности. Саранчевое Acrida (рис. 6 С), по Котту
(1940), держит свои сплюснутые антенны приподнятыми вверх и под углом
друг к другу; они в точности имитируют два листочка на конце стебля
злака. Он же указывает, что мясистые выступы на боках тела гусеницы
Catocala прикрывают щель между ее телом и сучком. Благодаря этому
уничтожается тень от тела.
Наконец, последним компонентом является поза покоя насекомого.
Последняя нередко бывает вполне определенной и точно соответствует
форме тела насекомого и его придатков. Правило Удеманса (стр. 441) отно-
сится сюда же, но каеается не столько формы крыльев бабочек, сколько
их окраски. Оно проявляется также у многих прямокрылых — ярко окра-
шенные задние крылья спрятаны в покое и обнажаются при полете. Совер-
шенно ясно, что если криптическое насекомое, находясь на подходящем
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субстрате, обнажает хотя бы небольшое телехроматическое поле, весь
криптический эффект разрушается. Если бабочка типа Polygonia держит
в покое крылья иначе, чем бабочка типа Pyrameis, то работа крыловых
Рис. 363. Палочковидная и листовидная форма тела.
А, В — палочник Diapheromera femorata, но Шарпу; С — саранчевое Proscopia scabra;
D — богомол Leptocola giraffa, по Шопару; Е — клоп Phloea subquadrata, по Веберу;
F — саранчевое Xiphicerajnonacha, по Шопару; G — передняя часть палочника Сагаи-
sius morosus, по Штейнигеру.
мышц у этих двух форм, очевидно, неодинакова и координирована с распре-
делением типов окраски на крыльях. Несомненно, что и критическая
поза палочника обусловлена сокращениями определенных мышц. По Шмид-
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ту (1913), состояние палочника в критической позе является каталепти-
ческим. Оно характеризуется «восковой гибкостью» придатков, т. е. прида-
ток сохраняет любое приданное ему положение, и даже ампутация придат-
ка не прекращает каталепсии. Это свойство тоже можно отнести к крити-
ческим, ибо, например, при нападении птицы отсутствие двигательной реак-
ции при потере придатка биологически выгоднее, нежели попытка к бегству.
Таким образом, сходство с сучком, кроме внешности, распространяется
также и на поведение. Гусеницы пядениц, будучи встревожены, вытяги-
вают тело и ставят его под углом к субстрату, удерживаясь за него двумя
парами брюшных ног (рис. 364, А). Сходство гусеницы с торчащей веточкой
достигает поразительной степени и особенно усиливается благодаря при-
сутствию бугорка на пятом сегменте брюшка (Ь). Мышечный механизм
критической позы у гусениц пядениц недавно изучен. Сначала сокращается
двигательная мускулатура прикрепленных сегментов, т. е. шестого абдо-
минального и последующих. Вследствие этого между пятым и шестым
сегментами возникает сгиб (а), и вся часть тела, лежащая впереди шестого
абдоминального сегмента, приподнимается, но еще несколько согнута
в силу собственной тяжести. Затем сокращаются двигательные мышцы
приподнятой части тела, и она выпрямляется палочкообразно. Двигательная
мускулатура, однако, скоро утомляется и к ее сокращениям присоединяются
таковые тонических мышц (стр. 397), что можно заметить по появлению
добавочных складок кожи. Мускулатура гусениц пядениц отличается от
таковой прочих гусениц. Так, две дорсо-вентральных мышцы (т 1 6 , т1в)
занимают около
 2/в длины сегмента у шелкопряда Lasiocampa quercus
(рис. 364 С) и 4/5 у пяденицы Numeria (рис. 364 D). Описанная крити-
ческая поза принимается встревоженной гусеницей. При отдыхе гусеница
может принимать аналогичную позу, с тем однако отличием, что она при-
крепляется к ветке шелковинкой, выпущенной изо рта (рис. 364 В).
Палочник Parosibia (рис. 364 Е) является как бы антитезой гусе-
ниц пядениц. В криптической позе он прижимает к ветке голову и
переднегрудь, держась передними и средними ногами, а остальное тело
и задние ноги вытянуты палочкообразно под углом к ветке. Антенны тоже
лежат вдоль ветки. Замечательны также критические сходства некоторых
насекомых с птичьим пометом. Так например, по Порчинскому (1908),
носовой овод лошади (Rhinoestrus purpureas) окрашен в серовато-коричне-
вый цвет с черными бородавками и белыми пятнами, причем в положении
покоя он, в отличие от прочих двукрылых, опускает крылья вниз и прижи-
мает их к бокам туловища, так что последнее целиком обнажено. Так как
он обычно сидит на открытых поверхностях (камни, доски), на которых бы-
вают и птичьи экскременты, то его сходство с последними оказывается
разительным. Далеко идущие имитации птичьего помета Порчинский (1885)
описывает также для ряда гусениц, и, например для молодой гусеницы
Drepana lacertinaria отмечает, что индивидуальные колебания ее окраски
соответствуют разнообразию, наблюдаемому в окраске свежего и высохшего
помета птиц. Однако позже эта гусеница резко изменяет свою окраску и
приобретает сходство с сережкой березы — своего кормового растения.
В некоторых случаях элементы криптомы максимально используются
благодаря тому, что насекомое как бы учитывает особенности микроланд-
шафта. Так, африканский бражник Xanthopan morgani садится на дерево
так, что направление многочисленных мелких полосок на крыльях совпа-
дает с направлением трещин коры (рис. 364G). Наоборот, по наблюдениям
Данилевского (см. Шванвич, 1945). пяденица Boarmia, присаживаясь на
ствол дерева, располагает туловище горизонтально, ибо только при таком
положении направление полос на ее распростертых крыльях совпадает
с таковым трещин коры.
Таким образом, для криптической позы необходима точная координация




Рис. 364. А — критическая поза гусеницы пяденицы Numeria. В — она же, в позе
отдыха. С — фронтальный разрез через край сегмента гусеницы Lasiocampa quercus,
D—то же, Numeria. По Барту. Е — криптическая поза палочника Parosibia parva,
из Котта. F—поза покоя бражника Xantliopan morgani, полоски на крыльях и
трещины коры ориентированы одинаково, по Котту из Шванвича.
а — складка между 5 и С абдоминальными сегментами, Ь — бугорок, с — шелковинка, m 15, m 16 —
дорсо-вентральные мышцы, P^, Р$ — четвертая.и пятая брюшные ноги, Stgm — дыхальце, цифры обо-
значают мышцы.
эффект зависит от трех групп признаков — окраски, формы и позы. Все
они вместе образуют единую систему, обозначаемую термином к р и п т о-
м а. Своеобразие ее состоит в том, что ее значение для организма косвенное
и обнаруживается лишь при посредстве другого организма, являющегося,
вообще говоря, естественным врагом обладателя криптомы.
в. П р и н ц и п Т а й е р а и п р и н ц и п с т е р е о м о р ф и з м а
Нервно-мышечный аппарат, который приводит критические поверх-
ности в нужное положение, находится внутри тела и не входит в состав
видимых частей криптомы. Форма критических поверхностей не подвер-
галась еще специальному изучению и известна лишь в элементарном виде.
Окраска криптомы изучена значительно лучше, и в ней установлены неко-
торые закономерности.
Тайер (1909), анализируя причины критического эффекта птиц, реп-
тилий, гусениц и т. д., установил, что цвета на их теле расположены
С Е J) F
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Рис. 365. Принцип Тайера. А — зеленая гусеница Actias selene, освещенная со спин-
ной, В — с брюшной стороны; С — куколка Colias, освещенная со спинной, D — с брюш-
ной стороны; Е—лист ее кормового растения люцерны; F—куколка Libythea celtis в есте-
ственном освещении. По Зюфферту.
закономерным образом, в соответствии с принципом, который он назвал
о б р а т н ы м з а т е н е н и е м и который называется также принци-
пом Тайера. Сущность его состоит в следующем. Белый цилиндр, ос-
вещенный падающими лучами, кажется выпуклым вследствие естествен-
ного распределения на нем теней. Подкрасив его серой краской так, чтобы
наиболее освещенные части были наиболее закрашены, а по мере перехода
к затененным участкам серая краска сходила бы на нет, можно так сбалан-
сировать освещение и окраску, что цилиндр будет казаться равномерно
серым. Вследствие этого эффект выпуклости исчезает, и цилиндрическая
поверхность становится визуально плоской. Критическая окраска мно-
гих птиц построена по этому принципу. Обычно темная спина освещена,
светлая брюшная сторона затенена, эффекты окраски и освещения! противо-
положны, и тело птицы кажется плоским.
Для насекомых принцип Тайера разработан в особенности подробно
на зеленых гусеницах и на куколках. Окраска зеленых гусениц бывает
двух типов. Например, у гусениц шелкопряда Actias selene спинная сторона
несколько светлее брюшной, поэтому при освещении с брюшной стороны они
кажутся плоскими (рис. 365 В). Если же осветить гусеницу со спины, то
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эффект выпуклости тела становится преувеличенным (рис. 365 А). Наоборот,
у гусениц крушинницы спинная сторона темнее брюшной, и поэтому в «био-
логически правильном» положении гусеница обращена спиной к свету. Сверх
того, гусеницы обоих типов как бы подразделены вдоль на верхнюю и ниж-
нюю половины, отличающиеся по оттенку так, что гусеница кажется не
только плоской, но еще и двуцветной. Такова Actias, у которой спинная
половина темная, а брюшная светлая. Благодаря этому, не только утрачи-
вается телесность, но также разбивается контур тела. У некоторых куколок
тело также кажется состоящим из темной и светлой половин, причем обе вы-
глядят плоскими. Особенно замечательна зеленая куколка Colias. Она похожа
на листок своего кормового растения •— люцерны, естественно согнутый
вдоль средней жилки (рис. 365 D, Е). Между тем в «биологически неправиль-
ном» освещении истинная выпуклая форма поверхности куколки особенно
ясно заметна (рис. 365 С). Не менее интересна зеленая куколка Libythea, ко-
торая в естественном освещении кажется плоской и состоящей из темной и
светлой половин. Светлая полоса, разделяющая их, усиливает эффект кон-
траста (рис. 365 F). Таким образом, согласно принципу Тайера, оттенки
окраски в криптоме зеленых гусениц или куколок распределены так, что
их выпуклое тело кажется плоским. Визуальное исчезновение истинной
формы тела повышает эффективность криптомы в чрезвычайной степени и
тем самым биологически выгодно.
Однако этот принцип неприложим к криптомам взрослых бабочек.
Последние связаны преимущественно с крыльями, которые являются почти
плоскими. В то же время эффективность крыловых криптом многих
бабочек чрезвычайно высока. Еще Чарльз Дарвин (Происхождение чело-
века, 1871), изучая половой диморфизм и украшения самцов, установил,
что глазчатые пятна на перьях фазана аргуса представляют собою как
бы изображения шаров, лежащих в гнездах. Он таким образом впервые
показал, что на покровах животных организмов могут находиться пло-
скостные изображения рельефа. Но после Дарвина к этому замечатель-
ному явлению почти не возвращались, и связь его с критической окра-
ской не была доказана. Специальное исследование (Шванвич, 1938) по-
казало, что крыловые криптомы Lepidoptera построены именно по этому
принципу, который был назван принципом с т е р е о м о р ф и з м а .
Было окончательно установлено, что критический рисунок крыла пред-
ставляет собою плоскостное изображение впадин и выпуклостей, похожих
на те, из которых слагается микроландшафт естественного обитания ба-
бочки, как сухие листья, трещины коры, расщелины почвы и т. п. Убе-
диться в этом можно, во-первых, при помощи некоторых стереоскопи-
ческих приборов, которые при рассматривании через них плоского крыла
дают впечатление резко выраженной рельефной поверхности. Хотя это
только оптическая иллюзия, но она позволяет анализировать простран-
ственные отношения «изображенного» на крыле микроландшафта. Другим
доказательством стереоморфизма являются пространственные модели. На-
блюдаемый через стереоприборы рельеф крыловой криптомы можно вос-
произвести при помощи одноцветной скульптурной модели, в которой
плоскостной рисунок передан посредством распределения теней на рельефе
ее поверхностей. Сходство между критическими моделями и рисунками
получается достаточно близким. Например, у пяденицы Ortholitha sartata
(рис. 366) медиальная система представлена широкой впадиной. Она идет
поперек обоих крыльев, около краев она глубже, чем посредине, а самые
края несколько нависают над нею. Две значительно меньших впадины
имитируют экстерну и базальную полосу. Таким образом, компоненты
прототипа, кроме уже перечисленных их свойств (стр. 424), характери-
зуются и своими стереоморфными свойствами. Так, медиальная система
у большинства изученных форм отвечает впадине, похожей на то, что мы






Рис. 366. Л — фотоснимок пяденицы Ortliolitha sartata; В — ее стереомодель, в которой
компоненты рисунка переданы тенями рельефа; С — то же, сбоку; Е — схема криптомы
айлантового шелкопряда Philosamia cyntliia. Различия визуальной углубленности
части рисунка обозначены густотой штриховки. Криптома делится на приподнятые
трапециевидное поле (7), два боковых поля (3), два срединных желоба (2) и абдоми-
нальное поле (4). F — зеленый рефлекс у совки Plusia chrysitis. Металлически бле-
стящие пятна, отражая зелень листьев, визуально сливаются с последними, и глаз
замечает только бурые участки тела.
изображений каких-то тел, то невозможно было бы воспроизвести их на
одноцветных рельефных моделях.
Таким образом, цвета и оттенки в критических рисунках располо-
жены не беспорядочно, но закономерно, а именно так, как распола-
гаются свет и тени на рельефной поверхности. Принцип стереоморфизма,
по существу, не нов, ибо каждая картина или фотография стереоморфна.
Ново лишь то, что принцип изображения рельефа на плоскости, применяе-
мый человеком, лежит в основе ряда криптом. Принцип стереоморфизма
является как бы антитезой принципа Тайера. В одном случае плоский
предмет благодаря окраске кажется рельефным, в другом — окраска делает
выпуклый предмет визуально плоским. Оба принципа раскрывают нам
весьма простые оптические механизмы критических эффектов. Кроме
того, в обоих случаях мы встречаемся с визуальным изменением формы
предметов, вызванным окраской.
Биологическое значение стереоморфизма ясно. Если среди естественного
рельефа микр о ландшафта находятся плоские крылья бабочки, на которых
изображен сходный рельеф, то отличить изображение от образчика трудно,
глаз на месте плоскости крыла видит различного рода гребни, борозды
и т. п. Поскольку эффективность криптом для птиц доказгша эксперимен-
тально (стр. 453), постольку стереоморфизм плоскостных криптом имеет
положительное биологическое значение.
Как подчеркивает Котт (1940), критические окраски «разрывают»
сплошные поверхности тела и соединяют в одно отдельные его части. Бла-
годаря понятию о криптоме эта идея формулируется очень просто: части
криптомы не совпадают с частями тела. Так, например, криптома айлан-
тового шелкопряда (рис. 366 Е) состоит из трех визуально приподнятых
полей, переднего трапециевидного (1) и двух латеральных (3), из двух
боковых желобов с четырьмя полулунными возвышениями (2) и иа малень-
кого абдоминального поля (4). Особенно интересно трапециевидное
поле, которое, занимая грудь и основания крыльев, превращает эти части
тела в визуально единое поле. Критический эффект чрезвычайно возра-
стает благодаря такого рода соотношениям.
г. О к р и н т и ч е с к о м з н а ч е н и и о т р а ж е н н ы х з е л е -
н ы х л у ч е й .
Мы видели на примере принципа Тайера, как важно значение освещения
для криптизма. Оно, однако, не ограничивается указанным принципом.
У ряда представителей семейства белянок (Pieridae) замечается следующее
явление. Если бабочки Colias, Rhodocera или капустница сидят со сложенны-
ми крыльями в растительной тени так, что на них падают только лучи,
прошедшие сквозь зеленую листву или отраженные от нее, то бледножел-
тые нижние стороны их крыльев кажутся совершенно зелеными, не отли-
чимыми по тону от окружающей зелени. В данных условиях желтоватые
окраски становятся критическими. Еще дальше идет приспособление
у совок, принадлежащих к роду Plusia. На их передних крыльях есть
пятна, иногда довольно большие, окрашенные в металлически блестящие,
латунно-желтый или серебряный, цвета. Когда такое насекомое сидит
в зеленой тени, то металлически окрашенные участки служат как бы зер-
калами, которые отражают окружающий зеленый цвет и неотличимы от
него. Глаз наблюдателя замечает только остальные части тела и крыльев
бабочки, окрашенные в цвета сухих листьев. Эти зеркала визуально
вырезываются из тела насекомого, его кажущийся контур совершенно не
похож поэтому на действительный и имитирует сухой растительный оста-
ток (рис. 366 F). Напомним, что для контура Plusia имеют значение
пучки волосков (стр. 360). Принцип «зеленого рефлекса» (Шванвич, 1945)
еще недостаточно разработан, но, несомненно, имеет критическое значение.
461
д. О к р и п т и ч е с к о м з н а ч е н и и я р к и х о к р а с о к
Криптомы составлены преимущественно из оттенков серых, бурых,
реже травянисто-зеленых тонов. Однако у многих бабочек, летающих
днем, кроме критической окраски есть и телехроматическая (см. ниже),
которая сосредоточена на участках тела и крыльев, скрытых во время покоя
насекомого. При взлете телехроматические поля становятся видимыми.
Вальсингам (1890) давно обратил внимание на это обстоятельство и дал
ему следующее толкование. Ярко окрашенное летящее насекомое при-
влекает внимание как своим движением, так и окраской. Как только оно
садится и прячет свои телехроматические поля, происходит мгновенное изме-
нение окраски. Яркие цвета исчезают из глаз преследователя и заменяются
криптомой. Если насекомое не меняет окраски при посадке, то заметить
место последней сравнительно не трудно, но при описанном изменении цвета,
впечатление таково, что движущийся ярко окрашенный, предмет исчез
«неизвестно куда», как бы растаяв в воздухе. Это дезориентирует преследо-
вателя, и мы приходим к пародоксальному выводу, что телехроматические
окраски могут усиливать эффективность криптом. Данное явление можно
наблюдать у Catocala, у многих Rhopalocera, у саранчевых вроде Psophus,
который в позе покоя окрашен в черно-коричневый цвет, но на лету развер-
тывает свои яркокрасные крылья. В новейшей литературе приводится
ряд примеров этого явления.
Б. Телехроматическая окраска
Телехроматические окраски характеризуются, прежде всего, присут-
ствием ярких цветов как пигментных, так и оптических (белый, желтый,
голубой и т. д.), к которым, по большей части, присоединены темнобурый
или черный. В тропиках среди чешуекрылых очень распространены окраски,
состоящие из черного поля с одной-двумя широкими перевязями яркого
цвета. Очень распространены и трехцветные комбинации (особенно черный
цвет с охряно-желтым и белым), свойственные, например, известным
по своим миметическим связям геликонидам. Структура телехроматических
рисунков чешуекрылых почти не изучена, но она отличается коренным
образом от таковой криптом. Можно лишь отметить, что эти рисунки,
повидимому, лишены стереоморфизма. Эффективность их обусловлена не
только самыми цветами, но и цветовыми комбинациями. Черные поля
вокруг цветных перевязей повышают видимость последних. Телехромати-
ческие окраски, помимо сказанного, связаны с размножением и со слож-
нейшей областью мимикрии и отпугивающих окрасок.
а. С е к с у а л ь н о е з н а ч е н и е
Связь окраски насекомых с размножением давно известна. Сюда при-
надлежит половой диморфизм в окраске. Самец окрашен большей частью
ярче самки. Например, у многих Colias самцы имеют оранжевый фон, самки—
белый. У лицен самцы голубые, самки, в общем, коричневые. То же самое
встречается у Morpho. У Ornithoptera (Papilionidae) самцы отличаются ма-
ксимально пышными зелеными и другими оптическими окрасками, тогда
как самки наиболее ярких видов окрашены в скромные бурые и беловатые
тона. Половой диморфизм в окраске встречается и у Heterocera (непарный
шелкопряд, Lasiocampa quercus, кольчатый шелкопряд и др.), но у них
он не имеет телехроматического характера. Связь этих окрасок с размно-
жением несомненна, но ее существо еще недостаточно ясно, тем более,
что в сближении полов имеет значение также и запах (стр. 370). Половой
диморфизм свойственен далеко не большинству Lepidoptera, поэтому осо-
бенно интересны данные по сексуальному значению телехроматических
окрасок вообще.
Общий тип окраски в некоторых больших родах, например Argynnis, один и тот же,
и видовые отличия сводятся к деталям, различимым лишь вблизи". По Эггерсу (1938),;
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самцы и самки таких форм привлекаются друг к другу издали окраской, а вблизи
происходит окончательное распознавание по запаху андроконий (стр. 370). Для про-
верки отрезались крылья у живой Argynnis и на их место приклеивались крылья Pieris.
Оперированный экземпляр выставлялся на лужайке и к нему вскоре слетались Pieris,
большей частью самцы. Между тем Argynnis не прилетали. Удавалось также приманива-
ние на картонные изображения, на свежеубитые и на наколотые экземпляры. Аналогич-
ные опыты производились также и другими исследователями. У Vanessa, у которых
даже близкие виды сильно различаются по общему виду окраски, эта последняя, пови-
димому, достаточна для окончательного распознавания, и, вероятно, с этим связано
недоразвитие у них андрокониев.
б. О т п у г и в а ю щ а я о к р а с к а
Большой материал по этому явлению дает Порчинский (1885—1887)*
С одной стороны, он приводит множество примеров, когда встревоженное
насекомое принимает специальную позу, при которой выставляются ярко
окрашенные участки тела, спрятанные в покое. Так например, Spilosoma
inendica, будучи потревожена, падает на спину и прижимает к туловищу свои
ноги, которые окрашены так, что в результате на белом фоне тела получается
большое желтое пятно с черной каймой. Однако другой вид того же рода
Spilosoma urtica получает аналогичный эффект иным способом; она не пере-
ворачивается, но подымает крылья вверх, сгибает брюшко и выставляет его
яркожелтую с черными пятнами дорсальную поверхность. С другой стороны,
многие насекомые при беспокойстве выделяют и даже выбрызгивают капли,
жидкости, которая является или пахучей или едкой и, так или иначе,
препятствует поеданию этих насекомых птицами. Порчинский, наряду со
множеством примеров этого рода, дает большой материал по имитации таких:
пятен. Так например, у обеспокоенной личинки пилильщика Tenthredo<
scalaris выступает капля жидкости из анального отверстия, но у Hylotoma
pullata вместо этого выворачивается прямая кишка, производя впечатление
желтой капли. У многих других личинок пилильщиков на конце брюшка
находится желтое пятно, похожее на каплю. Одним из самых замечательных
примеров имитации капель служит куколка бабочки Limenitis populi.
Эта открыто висящая куколка окрашена в желтовато-белый цвет с черными
пятнышками, но посредине ее спины находится янтарножелтый, полупро-
зрачный, блестящий выступ, в совершенстве имитирующий каплю жидкости.
А так как прилежащие сегменты искривлены, то получается впечатление,
что куколка уже была расклевана, но не уничтожена из-за несъедобности.
Многочисленные и разнообразные глазчатые пятна Порчинский также счи-
тает за имитацию жидких капель. В некоторых случаях их отпугивающее
значение кажется несомненным и подтверждено новейшими данными. Та-
ков, например, глазчатый бражник Smerinthus ocellata. В положении покоя
его распростертые крылья и туловище дают высоко совершенное сходство
с деформированным сухим листом. Но при беспокойстве этот бражник при-
поднимает передние крылья и обнажает задние—розовые с большим черно-
голубым глазчатым пятном каждое. Штейнигер (1938) утверждает, что этот-
акт отпугивает мелких насекомоядных птиц. Он же показал, что сидящая
Vanessa io при приближении птицы раскрывает крылья и поворачивает
к нападающему их верхнюю сторону с ее общеизвестными глазчатыми пят-
нами и вдобавок шипит. Приближение руки не вызывает этой реакции,
но подвигаемая толчками модель птицы — вызывает. Кроме того, для реак-
ции нужна температура воздуха 15°—20°, при более высокой температуре
бабочка взлетает, ниже 10° — обычно не реагирует. В специальных опытах
птицы поедали Vanessa io со сложенными крыльями, но отступали от бабо-
чек, раскрывших крылья. Порчинский считает, что в случае глазчатого
бражника и в ряде других эффект, производимый глазчатыми пятнами,,
обусловлен сходством последних с каплями жидкости, и детально разбирает
элементы таких сходств. Так например, согласно его описанию, глазчатое-
пятно Aglia tau отвечает капле прозрачнойжидкости, отражающей свет в виде-
463
трех лучей, ибо бабочка сидит под деревьями, где свет идет в разные стороны,
тогда как при известном угле зрения отражение становится голубым, вос-
производя цвет неба. Скульптуру на элитрах многих Carabus и белые полосы
на элитрах усача Dorcadion Порчинский также считает за воспроизведение
капель в первом случае и струек — во втором. Нам, однако, кажется, во-
первых, что сходство глазчатых пятен с жидкостью по большей части яв-
ляется весьма отдаленным. Во-вторых, при изучении стереоморфизма-выяс-
нилось, что, по крайней мере, в некоторых случаях (Caligo), черное поле
глазчатого пятна является имитацией глубокого круглого отверстия и,
таким образом, входит в состав криптомы (Шванвич, 1943). Этим, впрочем,
не решается весь вопрос о значении глазчатых пятен. Но, если по отношению
к этой и некоторым другим частностям трудно согласиться с Порчинским,
то его общая концепция об отпугивающем значении ярких, или, лучше ска-
зать, резких, бросающихся в глаза окрасок представляется правильной
и подтверждается многочисленными новейшими данными. Так, по Хингстону
(1933), цейлонская саранча Acridium violaceum при нападении птицы-мейны
не убегает, но ложится на бок и выставляет серию черно-серых глазчатых
пятен на боку, и мейна не приближается. Богомол Hestiadula sarawaka
(Борнео) похож на кусок коры. Но при беспокойстве он раздвигает передние
ноги и крылья, причем выставляются малиновый, желтый и черный цвета.
Кроме того, насекомое шуршит крыльями, щелкает голенями по бедрам,
вибрирует антеннами и качает все тело из стороны в сторону. Эффект здесь
прямо противоположен криптическому и направлен к максимальной демон-
стративное™ — к яркой окраске присоединяются звуки и необычного типа
движения. Знаменитый африканский богомол Idolum diabolicum, повиди-
мому, должен быть отнесен сюда же. Его расширенные передние коксы и.
отростки переднегруди окрашены в белый и пурпуровый цвета и, по прежним
описаниям, служат приманкой для насекомых, посещающих цветы, ими-
тируя последние. Однако, по Карпентеру, эти телехроматические части
демонстрируются только при беспокойстве и скрыты в покое. Таким
образом, старый взгляд на отпугивающую окраску у насекомых подтвер-
ждается и новейшими данными.
С другой стороны, по Хингстону, яркие цвета Rhopalocera служат им для отпуги-
вания в якобы происходящих между ними «боях» в воздухе — мнение, которое недоста-
точно обосновано и не убедительно..
*
а
 в . М И М и К р И Я
Под мимикрией, в простейшем случае, разумеют сходство окраски двух
организмов, из которых один защищен вооружением или химизмом своего
тела, другой лишен фактической защиты и лишь «подражает» своей защи-
щенной модели по внешности. Бабочки сезии, мухи сирфиды, некото-
рые жуки усачи имитируют окраску ос и пчел, причем происходят зна-
чительные изменения в организации. Y сезии крылья уменьшаются и
становятся прозрачными, у усачей Coloborhombus и Necydalis укора-
чиваются элитры, и задние крылья открыты почти на всем протяже-
нии, а желтый и черный цвета нередко получают такое же преобладание,
как у перепончатокрылых. Здесь соотношения просты — невооруженные
формы подражают формам вооруженным. Сходство , иногда доходит до
мельчайших подробностей. Например, амазонский ктырь Mallophora, кроме
окраски пчелы ксилокопы Centris, воспроизводит ее собирательный аппарат
задних ног (рис. 367 А, В). Сложнее отношения у мух сирфид Volucella, ли-
чинки которых живут в гнездах шмелей. Взрослые мухи шмелеобразны
как по форме, так и по окраске, а их цветовая географическая изменчи-
вость параллельна таковой шмелей (Габричевский, 1926). Отношения
еще сложнее у бабочек, где модель защищена не вооружением, а своей
несъедобностью. Открытые Бэтсом (1869) в Южной Америке замечатель-
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нЫе сходства незащищенных пиерид Dismorphia с защищенными Гели-
конидами и итомиидами общеизвестны и послужили основанием всей
теории мимикрии. Позже аналогичные сходства были открыты и у бабочек
Старого Света. Порчинский (1885—1897) отмечает сходство черно-синих
с красным бабочек зиген с жуками нарывниками Mylabris, обладающими,
как известно, ядовитой кровью. Для «бэтсовской» мимикрии характерно,
что незащищенный подражатель встречается в меньшем количестве, не-
жели защищенная модель. Мюллер (1879) обратил внимание на то, что
несколько защищенных видов иногда имеют сходную внешность и обра-
зуют «кольца» мимикрии. Он объясняет это тем, что потери, неизбеж-
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рии мимикрии. Для бо-
лее подробного ознаком-
ления с нею отсылаем к
переведенной на русский
язык книге Карпентера и Форда (1935). Теория мимикрии вызвала, осо-
бенно в последнее время, ожесточенную полемику. На основании уже упоми-
навшегося исследования содержимого желудков птиц (стр. 453) указывается
(Мак Атее, 1932), что птицы поедают самых разнообразных насекомых,
включая и жалоносных и перепончатокрылых, но,.в то же время, почти не
поедают бабочек. Таким образом, подрывается самый фундамент теории.
Однако указывается, что среди исследованных птиц фигурируют утки,
гуси, чайки и другие формы, питания которых бабочками нельзя ожидать.
Кроме того, есть указания, что в желудке птицы тело бабочки очень
быстро разрушается и через два часа от него остаются лишь чешуйки. Но,
по Шварцу, совки и их крылья хорошо сохраняются в желудке синицы.,
С другой стороны, в новейшее время мимикрия подвергалась эксперимен-
тальному изучению и, хотя затронута лишь небольшая часть громадного
материала, полученные данные весьма интересны. По опытам Мостлера
(1934, 1937), насекомоядные птицы (славки, мухоловки и др.) первоначально
поедают ос и пчел, но затем их избегают. Одновременно они перестают
Рис. 367. Мимикрия. А — пчела ксилокопа Centrls api-
ventris к В — подражатель муха ктырь Mallophora xylo-
copoides. У обеих тело и ноги черные, грудь рыжая,
крылья фиолетовые. По Штуди.
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поедать и осообразных мух сирфид. Однако если совершенно не давать
им перепончатокрылых, то кормление сирфидами идет беспрепятственно.
ГК эюму отказ птиц от ос и пчел приписывается не вооружению последних,
а дурному вкусу их внутренностей. Но Штейнигер (1937) описывает
случай ужаления осой мухоловки, после чего последняя перестала поедать
не только перепончатокрылых и сирфид, но и всех насекомых, хотя бы
отдаленно на них похожих, как, например, мучного хрущака.
Желтые с черным жуки Thonalmus (Lycinae), по Дарлингтону (1938), выделяют
сквозь кожу кровь даже при слабом надавливании на их тело. Естественными врагами
насекомых:на острове Кубе, где велись опыты, являются ящерицы АпоШ. В опытах
они не поедали ни Thonalmus, ни их имитаторов из разных семейств (усачи, щелкуны),
но прекрасно поедали усачей другой окраски. Мортон Джонс (1934) провел обширные
опыты по скармливанию лесным птицам свежеубитых насекомых. Оказалось, что поедае-
мость различных видов зависит от окраски: ярко окрашенные виды почти не пое-
даются. Аналогичные данные приводит Айзели (1938), который в опытах с криптомой
прямокрылых (стр. 454) встретился с одним ярко окрашенным видом (Dactylotum pictum).
Птицы или совсем не поедают эту кобылку, или же, клюнув, тотчас выбрасывают ее и
чистят клюв. Описывается, как две африканских трясогузки за четверть часа
поймали и съели 29 бабочек, не трогая данаид и некоторых пиерид. Имеются и дру-
гие аналогичные данные.
Наиболее обстоятельное исследование в этом направлении принадлежит Виндекеру
(1938). Он показал, что красная медведица Euchelia jacobeae (рис. 368 А) совершенно не
поедается наземнйми позвоночными. Было испытано 17 родов птиц (удоды, скворцы,
дрозды, синицы, славки, сорокопуты, соловьи, фазаны и др.), а также обезьяны, яще-
рицы и амфибии. Птица, не встречавшаяся до опыта с Euchelia (для этого специально
выводились птенцы из яиц), клюет ее, но затем отказывается. Большей частью достаточно
однократной пробы, а иногда птица выплевывает бабочку при первой пробе. Причина
отказа заключается в свойствах крови бабочки, Растертые Euchelia, примешанные к му-
равьиным куколкам, делают этот любимый корм птиц несъедобным. Обрызгивание корма
выдавленной кровью Euchelia дает тот же результат. Но если перед растиранием вскрыть
бабочек и тщательно отмыть кровь проточной водой, то ктрм с такой примесью прекрасно
поедается. При сжимании бабочки, даже легком, из ее затылочной области выступают
две капли крови.
Показательны опыты Мюльманна (1934) по «искусственной мимикрии». Этот
исследователь окрашивал личинок жука Tenebrio molitor красной краской либо целиком,
либо в виде рисунка (кольца, часть сегментов и т. п.). Для части личинок к краске при-
мешивались хинин, рвотный камень и т. п. вещества. В опытах птицы первоначально
принимались поедать окрашенных червей, но, натолкнувшись среди них на «защищенных»,
быстро переставали есть червей данного типа окраски. Способность к различению типов
окраски оказалась у птиц довольно тонкой.
Из сказанного ясно, что главное основание теории мимикрии — несъедоб-
ность ряда обладателей телехроматических окрасок —• экспериментально
доказано. Сложнейшие миметические отношения между тропическими
бабочками еще ждут экспериментального анализа.
В. Подражание з/неям
Известно, что встревоженные гусеницы некоторых бражников приподни-
мают верхнюю часть тела и становятся похожими на змей. Однако приво-
димые обычно примеры (Chaerocampa elpenor) обнаруживают лишь отда-
ленное- сходство с предполагаемой моделью. Но недавно описанная гусе-
ница южноамериканского бражника Leucorhampka ornatus является
поразительным примером сходства этого типа. В покое гусеница висит
прицепившись задними ногами и обнаруживает превосходную крип-
тому (рис. 368 В), Ее верхняя сторона, серая с черным рисунком,
в точности имитирует сучок, покрытый лишайником. Но, будучи встрево-
жена, она приподнимает и изгибает тело и поворачивает его к наблюда-
телю брюшной стороной (рис. 368 С), по которой идет широкая темно-
оливковая полоса. Грудь сильно раздувается в- стороны, ноги при-
жимаются к ней и становятся незаметны, на четвертом сегменте
Появляются два черных глаза, по сторонам груди виден рисунок, на-
поминающий чешуи. Сходство с головой и шеей небольшой змеи весь-
ма полное. Оно дополняется змеевидным изгибом тела и покачива-
нием его из стороны в сторону, также характерным для змей. Че-
рез несколько секунд гусеница постепенно закрывает свои поддель-
ные глаза и возвращается к преж-
нему критическому висячему по-
ложению.
ЭТО замечательное приспособле-
ние трудно отнести к какой-либо
из вышеприведенных категорий
окраски. Оно не имеет телехрома-
тического характера, свойственно-
го хорошо проверенным случаям
отпугивающей окраски. По степени
детального сходства с моделью он
не уступает самым совершенным
криптомам. В то же время крип- g'
томы широко распространены у
самих змей, и змея, служащая
моделью для гусеницы Leucor-
hampha, несомненно является крип-
тической. Но несмотря на то, что
гусеница имитирует криптому дру-
гого организма, конечный эффект
является отпугивающим.
Явление окраски в целом отли-
чается громадной сложностью и
многообразием. Если, с одной сто-
роны, оно соприкасается с химией
и даже с чисто физическими явле-
ниями, то, с другой, оно входит в
самую гущу связей организма с
внешней средой, связей, которые имеют решающее значение для видообра-
зования. Быть может, наименее изученными проблемами являются
морфология рисунка и прямое физиологическое значение окраски для орга-
низма. Изучение явления в целом и в частностях дало и, несомненно, даст
еще много для освещения эволюции органического мира.
Рис. 368. А — медведица Euctielia jacobaeae,
ориг.; В — гусеница бражника Leucorhampha
ornatus в позе покоя и С — в позе возбу-
ждения. По Майльс-Моссу.
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ЗВУКОВЫЕ ОРГАНЫ
Многие насекомые издают звуки при помощи специальных звуковых
органов. Естественно рассмотреть их вслед за окраской, так как подобно
последней основное значение производимого физического эффекта лежит,
очевидно, в воздействии на другой организм.
§ 1. ПРИМИТИВНЫЕ АППАРАТЫ
В основе конструкции большинства звуковых органов насекомых лежит
принцип «ногтя и гребенки», т. е. если некоторая кутикулярная поверхность
Trgff
Рис. 369. Звуковые органы. А — жука могильщика Necrophorus vespilio; В — его же
элитра снизу; С — жука усача; D—личинка жука навозника Geotrupes (средняя
нога); Е — муравья Myrmica taevinodis (продольный разрез); F — клопа Nabis Jlavomar-
itus; G, H, J — клопа Pachycoris torridus.
S — зазубренные поверхности, St — гребешок, S2 — шипики, Trg III, Trg IV — тергит третьего
и четвертого сегмента брюшка.
зазубрена в виде гребня или напильника и к ней прикасается выступ другой
поверхности, то при трении их друг о друга возникает характерный звук,
который обычно обозначают, как стрекотание. Такого рода простые аппараты
встречаются у многих насекомых различных отрядов и отличаются, глав-
ным образом, своим местоположением. Так, например, у муравьев Myrmica
Ш
(рис. 369 Е) заостренный кант третьего тергита (Trg III) трется об выпук-
лую зазубренную поверхность четвертого (S). Так как третий сегмент
входит в состав стебелька, то необходимая подвижность в аппарате обеспе-
чена. У жуков усачей зазубренная поверхность находится на мезотергите,
а кантик на краю пронотума (рис. 369 С). У жуков могильщиков аналогич-
ная поверхность расположена натергите брюшка, а кантик на конце элитр
(369 А, В). У клопа Coranus (Reduviidae) конец хоботка, т. е. лабиум, царапает
зазубренную поверхность между основаниями передних ног. Все эти аппа-
раты производят негромкие звуки. Клоп Nabis flavomarginatus (рис. 369 F)
имеет гребешок волосков на конце брюшка. Он поочередно трет его
концом голени то справа, то слева. Звука при этом услышать не удается,-
он или слишком слаб, или лежит за пределами человеческого слуха.
Нет также данных о звуках клопов щитников, хотя звуковой аппа-
рат у них хорошо выражен — зазубренная поверхность на брюшных стер-
нитах и ряд шипиков назаднихголенях(рис.369 G, H,J). Даже водные
насекомые имеют звуковые аппараты. Так, у Naucoris зазубренные поверх-
ности находятся на тергитах двух брюшных сегментов» тогда как острые
прилежащие края тергитов трутся об них. У Plea minutissima отростки
переднегруди входят в зазубренные углубления среднегруди. Кивающее
движение головы дает звук, который однако очень слаб и слышен лишь
в том случае, если в аквариуме стрекочут не менее семи особей одно»
временно.
Аналогичные аппараты встречаются у личинок. Личинка навозника
Qeotrupes (рис. 369 D) имеет зазубренное поле на средней ноге (S) и ряд шипи-
ков на задней. У личинок Passalus задняя нога укорочена, утратила дви-
гательную функцию и превратилась в гребешок, который движется по
зазубренной поверхности средней коксы. У многих .гусениц зазубренная
задняя поверхность головы трется о край переднегрудного сегмента.
Значение звуков, издаваемых описанными аппаратами, неясно. По большей части
они свойственны обоим полам. Звуки издаются обычно лишь встревоженным насекомым.
Существование слуховых органов доказано далеко не для всех форм, обладающих звуко-
выми аппаратами.
§ 2. ПРЯМОКРЫЛЫЕ
Гораздо лучше изучено значение звуковых органов у прямо-
крылых.
Звуковые органы кузнечиков и сверчков находятся на крыльях. Задние
края передних крыльев кузнечика загнуты на спину, и левое налегает
на правое (рис. .370 D). Жилки в основании крыльев видоизменены. На
левом крыле снизу одна из жилок, идущих поперек крыла, утолщается
и приобретает зазубренность, напоминая миниатюрный напильник (370 F).
На правом крыле сверху образуется острый кантик, лежащий точно под
напильником (рис. 370 D, Е, Ст. str.). Рядом с последним находится резона-
тор, или зеркальце (М) — прозрачная иризирующая пленка, натянутая на
рамку из жилок. При стрекотании кузнечик несколько приподнимает и раз-
двигает крылья и приводит их в вибрирующее движение из стороны в
сторону так, что кантик трется о напильник. Контур крыльев вследствие
быстроты их вибрации становится туманным и расплывчатым. Звук, из-
даваемый кузнечиком, очень силен, в чем особенно легко убедиться, если
кузнечик стрекочет в комнате. На открытом воздухе стрекотание разно-
сится на много метров. У сверчков звуковой аппарат построен по тому
же типу, но его компоненты расположены обычно наоборот ^ напильник
на правом, а кантик на левом. крыле (рис. 370 А). Кроме того, весь
аппарат развит значительно сильнее, так что большая часть площади
передних крыльев видоизменена. При стрекотании сверчок приподнимает
крылья (рис. 370 А). Звук иногда очень силен, у Brachytrypes он слышен на
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расстоянии одной мили. Звуковые органы у кузнечиков имеют по большей
части только самцы. У самок они иногда встречаются, но в слабо разви-
том виде. У сверчковых, за исключением медведок, стрекочут только
самцы. Значение стрекотания прямокрылых и связь его со слухом этих
Рис. 370. Звуковые органы сверчков и кузнечиков. А — Llogryllus
campestris tf в положении стрекотанья; В — часть стрекотательной
жилки (V. str), видимая на А, увеличена; С — поперечный разрез
через стрекотательный кантик (Cr. str); D — Tettigonia viridissima,
сверху, с раздвинутыми передними крыльями, чтобы показать стре-
котательный кантик (Сг. str), зеркальце (М) и положение стреко-
тательной жилки (V. str), находящейся на нижней стороне левого
крыла; Е — поперечный разрез стрекотательного кантика Tettigonia
caudata; F — часть стрекотательной жилки Barbitistes serricauda.
насекомых изучались Регеном (1914, 1926), который установил, что,
например, нормальная самка Liogryllus приближается к стрекочущему
самцу с расстояния в несколько метров, не видя его, и затем копулирует
с ним. Равным образом ее привлекает телефонный аппарат, по кото-
рому передается стрекотание. Но если у нее разрушены тимпанальные
• (слуховые) органы (стр.
659), она не реагирует
на стрекотанье самца.
Эти опыты были развиты
дальше другими автора-
ми. Самка, помещенная у
микрофона, который пе-






если включить его снова,
она возобновляется. То
же самое получается при
использовании граммо-
фонной записи стрекотанья. У Thamnotrizon Реген установил факт координи-
рованного стрекотанья двух самцов. Стрекотанье разделяется на периоды,
которые, в свою очередь, состоят из ритмической последовательности зву-
ков. Последние приблизительно передаются сочетанием звука «црр». Частота
ритма меняется, иногда интервалы между звуками значительны, особенно у
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Рис. 371. Нотное изображение стрекотанья
трых самцов. Цели два самца находятся поблизости один от другого, то
они либо стрекочут независимо, либо «исполняют дуэт» следующих типов
(рис. 371). Первый самец заканчивает период, второй тотчас же начинает (•!).
Первый начинает, второй вступает позже и кончает позже первого (//) . Пер-
вый начинает, второй вступает позже; затем оба дают редкие поочередные
звуки и заканчивают вместе на частом ритме (III). Совместное исполнение
состоит только из ритмических поочередных звуков (IV ) . Кроме этих бывают
и другие комбинации. Всякое сомнение в роли слуха при дуэте устраняется
следующим опытом. Самцы помещаются отдельно в две вращающиеся
цоронки. Если воронки повернуть раструбами друг к другу, дуэт идет'
Рис. 372. Звуковые органы саранчевых.
А Chloealtis conspersa с? в положении
стрекотанья; В—то же, задняя нога с
медиальной стороны, видны происходя-
щие из волосков стрекотатёльные бу-
горки; С — те же стрекотатёльные бу-
горки в увеличенном виде; D — Psophus
stridulus (3 с удаленным левым бедром,
чтобы показать положение стрекотатель-
ной жилки (V. str); JS — то же, стреко-
тательный кантик (Cr. str) на бедре;
р — хо же, часть стрекотательной жил-
ки (V. str) на крыле; G — Methane ander-
seni 9> W — т 0 >ке>. стрекотательный
аппарат самца, вид слева и сзади. •
7, 3, 4 — различные стрекотатёльные поверх-
ности первого и второго абдоминальных сег-
ментов, 2 — выпуклость, повидимому, резона-
тора. Ala. ant — переднее крыло.
нормально;если они отвернуты в разные стороны, координация стрекотания
исчезает, и каждый исполнитель стрекочет независимо от другого.
Звуковой аппарат с а р а н ч е в ы х основан на том же принципе, но
его компоненты расположены иначе. Обычно вдоль внутренней поверхности
бедра идет серия бугорков или головчатых шишечек (рис. 372 В, С, Cr. str.),
а одна из жилок переднего крыла выступает над его уровнем. Насекомое,
качая бедром, проводит шишечками по жилке (А), получается звук,
который не трудно воспроизвести даже на мертвом насекомом. При этом,
например, у Chorthippus шишечки у основания бедра расположены густо
и постепенно разреживаются к его концу. Благодаря этому высота звука
все время одинакова, несмотря на то, что проксимальная часть бедра идет
По жилке медленнее, чем дистальная. У некоторых саранчевых, например
Psophus и Mecostethus, имеет место обратная комбинация — на бедре нахо-
дится гладкий кант, а бугорки покрывают жилку переднего крыла (372
Р , E;,F,,y.str). У африканского Mefhone anderseni задние ноги утратили дви-
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гательную функцию и превратились в чисто звуковые органы. На первом
брюшном сегменте Methone находятся две-три складки (рис. 372 Я, 7);
на втором сегменте мелко зазубренное поле (3) и площадка с еще иным
типом скульптуры (4); наконец, рудиментарные передние крылья тоже
покрыты продольными ребрами (Ala. ant). Бедра (Fem) в свою очередь
имеют разного рода зазубренность и, двигаясь по 'площадкам брюшка,
издают сильные звуки разнообразного характера. Кроме того, есть вздутие
(2), служащее, повидимому, резонатором.
Однако, по исследованиям Фабера (1936), разнообразные звуки могут получаться
и при простых конструкциях. Так, например, кобылка Chorthippus parallelus издает
несколько «песен». Обыкновенная песня состоит из нескольких строф, разделенных пау-
зами. Каждая строфа состоит из 4—14 слогов, передаваемых, как «црэ», так что одна
строфа напишется: црэ црэ црэ црэ црэ црэ црэ црэ. Чем выше температура и сильнее
освещение, тем чаще ритм слогов. Когда самец услышит другого, он начинает атипич-
ную «песню соперника». Она отличается от обыкновенной большей частотой ритма и
меньшим числом строф. Затем она переходит в типичную песню, при которой бедра
взмахивают поочередно, звук получается почти сплошной. Соперничающие самцы испол-
няют эту песню поочереди, несколько раз. Иногда образуются группы из нескольких
«беседующих» самцов. Когда самец находится перед самкой, он исполняет «призывную
песню». Она очень коротка, отличается частым ритмом и похожа на обыкновенную.
Наконец, при «копуляционнои песне» бедра совершают несколько очень быстрых и очень
широких размахов, слегка касаясь крыльев со звуком «жи жи», а затем с силой прижи-
маются к крыльям, что дает звук «дшрит». У других видов песни иные. Из них особенно
замечательна песня Stauroderus mollis, так как движение разных ног дает разные звуки.
Строфа изображается как «цц..цс..цср..црр..црр..рр», причем растянутые звуки «ср»
производятся вибрацией одной ноги, а звук «ц» имеет характер ударов и исполняется ко-
ротким движением другой. От времени до времени ноги меняются ролями. На основании
изучения песен саранчевых составлены звуковые определительные таблицы. Поль-
зуясь ими, можно определить саранчевую фауну в данной местности, не видя самих
насекомых.
§ 3. ЦИКАДЫ
Совершенно иначе построены звуковые органы крупных цикад (рис.
373). При осмотре брюшка самца цикады снизу видны две больших круг-
лых крышки opercula (рис. 373 С, Ор), которые представляют собой отростки
эпимер заднегруди; их края прикрывают вход в тимпанальные полости.
Удалив крышку, мы находим в тимпанальной полости слуховую капсулу
(373 В, Caps, aud), иризирующую барабанную перепонку (Тупгр), которая
раньше считалась за резонатор, и звуковую мембрану (Mem. sir). Послед-
ние представляют собой обособившиеся части первого брюшного тергита
и могут быть прикрыты, кроме крышки, еще складкой, которая идет от
второго сегмента брюшка вперед (Р1). Складка либо широка и тогда сплошь
прикрывает мембрану, либо имеет вид узкого отростка, прикасающегося
к мембране своим концом (Cicada orni), либо отсутствует (Cicada plebeja).
Звуковая мембрана выпукла, эластична, а в ее стенке залегает ряд сильных
хитиновых ребер (рис. 373 В, D). Мембрану приводит в действие мощная
мышца (m. str), которая начинается от фуркального отростка первого
брюшного стернита (Strп. I) и соединяется с мембраной посредством креп-
кого сухожилия (Tnd, Tend), снабженного широкой шапочкой. Правая и ле-
вая мышцы лежат в полости тела под углом друг к другу. При сокращении
мышцы мембрана вдавливается, при расслаблении снова становится выпу-
клей. Ее эластичность и особенно упомянутые ребра играют основную
роль при возвращении к прежней форме. Частые сокращения дают очень
сильный звук. Чарльз Дарвин слышал его на «Бигле» за четверть мили от
берега Южной Америки. Причиной звука считается изменение формы
звуковой мембраны, что сравнивают с вдавливанием дна консервной жестян-
ки. Кроме того, цикада имеет еще резонирующий аппарат. Последний пред-
ставляет собой пару воздушных мешков (рис. 373 A, S, аег), которые
заполняют почти всю брюшную полость, оттесняя кишечник вверх, а поло-
вую систему назад. Их считали за производные кишечника, но, по Снод-
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ftpaccy \1935), это, несомненно, трахеи, так как они открываются наружу
.Через первую пару брюшных стигм, и от их стенок отходят разветвленные
трахеи. Звуковой аппарат самцов цикад превосходит по мощности и спе-
циализации все прочие звуковые аппараты насекомых. Самки цикад не
имеют ни крышек, ни звуковой мембраны, ни мышцы и не издают звуков.
Лишь у некоторых тропических видов есть недоразвитая мембрана. Но




Рис. 373. Звуковой аппарат цикад. А — продольный разрез тела
Magicicada septendecim (5; В — вскрытая передняя часть брюшка
Quesada gigas cf; С — Cicada plebeja tf, снизу; D — звуковая мембрана
и ее мышца. По Веберу.
Cops, and— слуховая капсула (capsula auditoria), Int —кишечник, Mem str.—
звуковая мембрана (membrana stridens), т. I. d — продольная спинная мышца,
т. str — мышца звуковой мембраны,Ор —оперкулум, Р1—складка, прикрываю-
щая звуковую мембрану, S. аег — воздушный мешок, Strn I, Strn II—первый
и второй абдоминальные стерниты, Tend, Tnd—сухожилие, Trg I, Trg II—пер-
вый и второй абдоминальные тергиты, Тутр — барабанная перепонка.
«Песни» цикад разнятся у разных видов. Так, звуки одной яванской цикады сравни-
вают с криком осла, а южно-американской Quesada gigas со свистом паровоза. Цикады—
усердные певцы, самцы сидят вперемежку с самками и поют при хорошей погоде целыми
днями. Американская семнадцатилетняя цикада (Magicicada septendecim) обычно
размножается в таком количестве, что производимый ею шум, хотя и не мешает
разговору, но заметно утомляет некоторых людей. Фабр стрелял из пушки рядом с пою-
щими цикадами. Выстрел не производил никакого влияния, пение не прерывалось.
Биологическое значение звуков недостаточно ясно. Самки в некоторых случаях реа-
гируют на пение самца, но планомерного изучения этого вопроса наподобие того, как
это сделано для прямокрылых, не было.
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§ 4. ИНЫЕ СПОСОБЫ ПРОИЗВЕДЕНИЯ ЗВУКОВ
Все или почти все вышеописанные звуковые аппараты действуют, когда
насекомое сидит. Однако многие насекомые издают звуки во время полета.
Сюда прежде всего относится обычное жужжание многих насекомых, кото-
рое является побочным эффектом полета. При этом высота звука зависит:
от ритма работы крыльев, вследствие чего у форм крупных с большими
крыльями, как бражники, этот звук низок, а у мелких, как комар, он очень
высок (стр. 247). Наиболее насыщенным по характеру звука является"
жужжание крупных перепончатокрылых и жуков. Кроме главного тона,
вызываемого ударами крыльев, у хорошо летающих насекомых слышится
добавочный тон, который выше главного и который раньше связывали
с выхождением воздуха из стигм. В действительности же он вызывается
колебаниями стенок тела при работе летательных мышц и может быть
получен даже после ампутации крыльев.
Однако некоторые насекомые издают на лету звуки иного характера, так,
например, летящая кобылка Psophus stridulus громко трещит. Длительный
звук явственно состоит из отдельных ритмических резких ударов и напоми-
нает звук деревянной трещотки. Сходные звуки издают на лету и другие
кобылки, как, например, Bryodema tuberculata, Chorthippus scalaris. Причина
возникновения звука недостаточно ясна. Известно лишь, что у всех этих
форм утолщены жилки заднего крыла и что удаление передних крыльев
не влияет на способность трещать. Аналогичные звуки издают некоторые
бабочки. Так, южноамериканская нимфалида Ageronia сильно трещит на
лету. Она имеет перепончатые выступы при основании крыльев, которые
задевают за шипы на груди. Но, по другим сведениям, треск вызывается
складыванием крыльев. Модификации строения крыльев, связанные со
звуком, описаны у нескольких форм бабочек, но их действие недостаточно
изучено. Шипящий звук издает при раскрывании крыльев Vanessa io (стр. 463).
Некоторые насекомые производят звуки посредством стука по субстрату.
Так, жуки точильщики (АпоЫит) стучат головой по стенкам ходов, кото-
рые они делают в древесине. При стуке жук покачивает все тело вперед и
назад и каждый раз ударяет нижней частью лба об стенку. Стук связан
со сближением полов и напоминает тикание часов. Сходный тикающий звук
производят сеноеды. Они стучат по субстрату концом брюшка. Повиди-
мому, это делают только самки, и в этом случае звук тоже связан с размно-
жением (Соловьев, 1924). Болдырев (1915) наблюдал, что бескрылый
сверчок Arachnocephalus издает короткие трели, прикасаясь вибрирую-
щим брюшком к сухому листу. Жуки щелкуны (Elateridae) также издают
щелкание при своих подскакиваниях, выстрелы жужелицы-бомбардира
уже упоминались (стр. 373).
Бражник мертвая голова (Acherontia atropos) производит писк или
свист. Причина, повидимому, в том, что насекомое выпускает воздух из
резервуара передней кишки и приводит в колебание складки в ротовой
полости. Пчелиные матки издают свое знаменитое «квакание» и «тюкание»
при роении, повидимому, выпуская воздух через дыхальца.
В общем, звуки, издаваемые насекомыми, разнообразны по своему
характеру, силе и происхождению. Наряду с криками и пением птиц они
характерны для некоторых биотопов. Вряд ли можно приписывать какое-
либо биологическое значение звукам, возникающим при работе крыльев.
Для ряда звуков точно установлена связь с размножением и корреляция







Г л а в а X X X I
КИШЕЧНЫЙ КАНАЛ
Кишечный канал насекомых начинается на голове ротовым отверстием
и заканчивается на последнем сегменте брюшка анальным отверстием.
Как и у других членистоногих, он со-
стоит из трех морфологически и онто-
генетически различных частей. С р е д -
н я я к и ш к а , или мезентерон (те-
senteron), иногда называемая также же-
лудком (ventriculus), происходит из вну-
треннего зародышевого пласта — энто-
дермы (рис. 374, Ent.a, Ent.m, Ent.p).
П е р е д н я я к и ш к а , или стомо-
деум (stomodaeum — Stom) и з а д н я я
к и ш к а , или проктодеум (procto-
daeum—Prod) образуются каждая в виде
впячений наружного зародышевого пла-
ста — эктодермы. Их внутренние концы
упираются в концы средней кишки и
первоначально являются слепыми (374С),
но в местах соприкосновения со средней
кишкой клетки резорбируются, полости
всех трех зачатков приходят в сообще-
ние друг с другом, и возникает сплошная
кишечная трубка. В некоторых случаях
соединение полости средней и задней
кишек происходит не у зародыша, а
значительно позже, во время метамор-
фоза (стр. 772). Соответственно различ-
ному происхождению, три отдела ки-
шечника различны по структуре. Перед-
няя и задняя кишки выстланы хитином.
Это и естественно, так как эктодерма на-
секомых выделяет хитиновую кутикулу
на своей поверхности, где бы онани находилась, снаружи тела или внутри его.
Между тем средняя кишка не имеет хитиновой выстилки. Следует указать
еще на две общих особенности кишечника насекомых. Во-первых, он имеет
три клапана — кардиальный (рис. 375А, valvula cardiaca— V. card.)
между передней и средней кишкой, пилорический (valvula pylorica —У. pyl).
между средней и задней кишкой и ректальный (valvula rectalis— У; red.)
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Рис. 374. Схема развития Кишечного
канала у зародыша насекомых в про-
дольном разрезе. А — обособление
зародышевых пластов; В — обраста-
ние желтка энтодермой; С — образо-
вание передней и задней кишки.
Anus — анальное отверстие, Bet — эктодер-
ма, Ent. a, Ent. т, Ent. p — передний, ме-
диальный и задний зачатий энтодермы,
Lbr — верхняя губа, Mesd — мезодержа,
OS — ротовое отверстие, Proct — задняя





Рис. 375. A — схема кишечника насекомых; В — кишечник Anurida maritima (Collem-
bola); С — кишечник веснянки Perla maxima.
Anus—анальное отверстие, Соес—слепые придатки средней кишки, D. sal—слюнной проток,
Ol.md—ман дибулярная железа, 01. sal—слюнная железа, II •—тонкая кишка, Ingl—зоб. Ales—сред-
няя кишка, Malp—мальпигиевы сосуды, Oes—пищевод, Or—ротовая полость, Os—ротовое отвер-
стие, Peritr — перитрофическая мембрана, Ph—глотка, P. red — ректальный сосочек, слева дву-
слойный, справа однослойный, Prod—задняя кишка, Prov — провентрикулус, Pyl—пилорический
Отдел задней кишки, Rect—прямая кишка, Sal—саливариум, Stom — передняя кишка, Tnt—тен-
ториум, V. card—кардиальный клапан, V. pyl — пилорический клапан, V. red —ректальный клапан-
между тонкой и прямой кишкой. Во-вторых, на границе между средней
и задней кишкой или вблизи нее (стр. 531) в кишку открываются органы
выделительной системы насекомых'-— мальпигиевы сосуда (Matp).
, Кишечный канал у Anurtda и у Perla (рис. 375 В, С) весьма близок к
указанной схеме кишечника. Но по большей части он подвергается дальней-
шему расчленению, т. е. подразделению на функционально различные части
(рис. 375 А). Это расчленение особенно резко и отличается определенным
постоянством в передней кишке. Менее расчленена задняя кишка инаименее,
а иногда и совсем не расчленена, средняя. Другой особенностью является
отсутствие у насекомых печени. Они резко отличаются этим от ракообраз-
ных и паукообразных, но сходны с многоножками. Наоборот, слюнные
железы слабо развиты у ракообразных, но достигают сильного развития
у насекомых и многоножек.
§ 1. ПЕРЕДНЯЯ КИШКА
Передняя кишка в типичных случаях подразделена на глотку (рис.
375 Л, Ph), пищевод (Oes), зоб (Ingl) и провентрикулус (Prov). У многих
насекомых, питающихся жидкой пищей, от передней кишки обособляется
пищевой резервуар, иногда даже не один, лежащий в стороне от оси кишеч-
ного канала. Стенка передней кишки состоит из однослойного эпителия.
Свободные поверхности клеток покрыты хитиновой выстилкой, или и н т и-
м о й. Эпителий нередко бывает собран в складки. Снаружи вокруг эпи-
телия располагается мышечная оболочка, состоящая из двух слоев; внут-
ренний слой имеет продольное направление волокон, наружный — кольце-
вое. Продольные мышцы иногда бывают связаны с интимой, наподобие
того, как скелетная мускулатура связана со склеритами. Эта схема распо-
ложения, впрочем, не всегда строго выдержана. Кроме того, имеются мышцы
радиального направления, которые начинаются от покровов или от тенто-
риума (рис. 375 А). Они рассматривались выше в описаниях ротовых
аппаратов.
А. Глотка
Если не считать цибариума и саливариума, то глотка (pharynx)
является самой передней частью кишечного канала. Строение цибариума
и саливариума разобрано в описании ротового аппарата двукрылых
(стр. 43, 94). Здесь же мы остановимся только на глоточной мускулатуре
панорпы (рис. 376). У нее различаются ротовая полость, передний
(Ph{) и задний отделы глотки (РЛ2). Последние переходят один в дру-
гой на уровне окологлоточного нервного кольца, причем передний пово-
рачивает назад, переходя в задний. Проглатывание пищевого комка
начинается с сокращения самой передней группы глоточных дилататоров
(рис. 376 D, т. phj), которые расширяют ротовую полость и раскрывают
щетинковьш аппарат переднего отдела глотки (s), состоящий из щетинок,
направленных концами назад. Пищевой комок проталкивается благодаря
активным движениям ротовых придатков. Во второй фазе сокращается
следующая группа дилататоров (рис. 376 Е, т. ph2), а предыдущая рас-
слабляется. Ротовая полость смыкается, главным образом, вследствие
эластичности интимы, и пищевой комок переходит в передний отдел глотки.
Он не может сместиться обратно, так как сомкнувшиеся щетинки (S) упи-
раются в него. В третьей фазе расслабляются мышцы второй группы, но
^сокращается третья группа их (рис. 376 F, т. ph3), передний отдел, глотки
смыкается, задний расширяется, и пищевой комок перемещается в этот
последний. Затем он передвигается в пищевод.
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Рис. 376. Кишечный канал панорпы, по
Греллю. А—распол«*кение кишечника в
теле взрослой самки; В — продольный
разрез <провентрикулуса; С — часть
стенки провентрикулуса при большем
увеличении; D, Е, F — схема проглаты-
вания пищевого комка (зачернен), путем
последовательного сокращения трех
. групп мышц (сокращение обозначено чер-
ными поперечными чертами).
Car — головной мозг, Cly — клипеус, Cut—ку-
тикула, / — пищевой комок, On. sub — подгло-
точный ганглий, m — мышцы, т. circ — коль-
цевые мышцы, m. long — продольные мышцы, т . phlt т. pfta> т . pft8 — три группы мышц дилята-
торов глотки, Ph\, P/i
a
 — передний и задний отделы гл/гки, S — щетинка, Sl — плазматический
выступ, поддерживающий щетинку, Tnt — тенториум. Прочие обозначения см. рис. 315.
Рис. 377. Передняя
кишка черного тара-
кана. А — медиаль-
ный разрез через го-








пофаринкс, Lb •— нижняя
губа, Lbr — верхний гу-
ба, Ш]—спинные дилата-
торы, ш 2 — т о ж е , брюш-
ные, т
: 1 —то же, латераль-
ные, т 4 — кольцевые мыш-
цы, т8—продольные мыш-
цы, Sal. р— слюнной на-
сос, Tnt—-тенториум. Про-
чие обозначения см.




Рис. 378. А — передняя часть кишеч-
ника гусеницы совки; В — медиаль-
ный разрез через передний конец
тела личинки блохи (Leptopsylla
pectiniceps); С — передняя часть ки-
шечника Dissosteira Carolina. В по
Перфильеву
т — мышцы пищевода и глотки, m t — кли-
пеальные дилататоры ротовой полости,
т 3 — дорсальные прецеребральные дилата-
торы глотки, Л13 —дорсальные постцере-
бральные дилататоры пищевода, т 4 — вен-
тральные дилататоры глотки и пищевода,,
Or —ротовая полость. Vent—средняя кишка.
Прочие обозначения см. рис. 375, стр. 476.
Интересно отметить, что в ротовой полости и Мотке кровососущих Двукры-
лых имеется хитиновое вооружение. Так, по Перфильеву (1937), в ротовой
полости москита находятся шипики, расположенные в несколько рядов
(рис.,379 F, den), а его глотка так же имеет сложную систему шипов (рис.
279 Н). Перфильев (1930) описывает шипы также и в глотке малярийных
комаров (рис. 379 и). Значение этих образований неясно.
Б. Пищевод и зоб
Пищевод (oesophagus), как правило, довольно длинен и тонок (рис.375
Oes) и переходит без резкой границы в зоб (ingluvies, Ingl). Иногда,
как, например, у гусениц, он довольно короток и резко отделяется от широ-
кого зоба (рис. 378 А). У личинок блох между пищеводом и зобом имеется
даже сужение (378 В). Наоборот, у саранчевых оба эти отдела слиты вместе
(378 С). У насекомых с сильной крыловой мускулатурой, как, например,
у пчел, пищевод вытягивается в длинную тонкую трубку, которая проходит
через всю грудь, так что зоб пчелы помещается целиком в брюшке (рис.
379 А). Мускулатура пищевода состоит из продольных и кольцевых мышц,
но к нему могут присоединяться также и дилататоры, идущие от покровов
и от тенториума (рис. 378 А, т
х
—т4). Зоб отличается от пищевода лишь
значительно большим диаметром, который нередко возрастает к заднему
концу. Вследствие этого зоб может иметь значительный объем, приобре-
тая характер широкого мешка.
Физиологическое значение зоба бывает различно. У многих насекомых
пища поступает в переднюю 'кишку вместе с большим количеством слюны,
и зоб, несомненно, служит местом, где происходит пищеварение. Мало того,
у прямокрылых в зоб поступают также пищеварительные соки из средней
кишки и, повидимому, он является главным местом пищеварения. В еще боль-
шей степени это имеет место, например, у ряда жужелиц с их внекишечным
пищеварением. Так, Carabus долго держит кусок мяса мандибулами и
обливает его бурым пищеварительным соком, пока мясо не потемнеет, и
лишь тогда проглатывает. О специальном способе химической переработки
пищи у личинок сетчатокрылых и плавунцов уже говорилось (стр. 66).
Особое значение имеет зоб у медоносной пчелы, так как всосанный нектар
цветов обрабатывается здесь секретом слюнных желез, начиная свое превра-
щение в мед, и затем отрыгивается в соты. Поэтому у пчелы зоб называют
также медовым желудком. С другой стороны, у гусениц зоб, повидимому,
является лишь местом временного пребывания проглоченных кусков листа.
Из зоба они поступают в среднюю кишку (рис. 380 В). Мончадский (1945)
описывает своеобразную работу зоба у личинки комара Chaoborus.
Как только проглоченная добыча, например дафния, поступает в зоб, мус-
кулистые стенки последнего начинают энергично сокращаться, переминают
добычу и быстро превращают ее в «рыхлый комок». В то же время из сред-
ней кишки в зоб поступают пищеварительные соки, добыча переваривается
и уже через четверть часа после приема пищи жидкие продукты пищеваре-
ния начинают поступать из зоба в среднюю кишку. Наиболее интересно
однако же то, что все хитиновые части дафнии остаются во время пищеваре-
ния в зобу, так как в провентрикулусе имеется специальный ситовидный
аппарат, не пропускающий крупные частицы в среднюю кишку. Когда
переваривание добычи закончено, то ее твердые остатки выбрасываются
наружу через пищевод и ротовое отверстие. Пищевод способен выворачи-
ваться через рот наподобие хоботка (ср. стр. 150).
Таким образом, переваривание нередко происходит в зобе. Иначе обстоит
дело со всасыванием. На таракане и на личинке комара показано, что
вода зобом не всасывается. Сахар тоже не проходит через стенки, зоба





Рис. 379. A—E. Кишечный канал. A — пчелы Apis mellifica; В — ба-
оочки Danaisarchippus; С — малярийного комара Anopheles; D — пла-
вунца Dytiscus marginalis; E — его же вскрытый провентрикулус.
птр. rect — ректальная ампула, Cut — кутикулярная выстилка, Ales,, Mes2 —•
отделы средней кишки, Res — пищевой резервуар, Prov^, Prov2 — отделы про»
вентрикулуса, Res. d — дорсальный пищевой резервуар, Res. v — то же, вен-
тральный, 01. pyg — пигидиальная железа, т. ctrc, т. long— кольцевые и про-
дольные мышцы соотв. Прочие обозначения см. рис. 375, стр. 476, цифры
при них обозначают подразделение данного отдела на части.
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соснового пилильщика пищевод снабжен двумя небольшими карманами..
В них скопляется смола, которая поступает в кишечник с хвоей, но затем,
как излишний материал, выводится обратно через рот .(ем. стр. 484.486).
Иногда зоб выполняет функции, не связанные с питанием. Так, он может
наполняться воздухом во время линьки, давит изнутри на подлежащую
сбрасыванию кутикулу и разрывает ее. Он содержит также воздух у
поденок и у бабочек, которые во взрослой стадии не питаются.
В. Пищевой резервуар
У двукрылых и у чешуекрылых в пищевод открывается непарный мешок,
который мы будем называть пищевым резервуаром. Его часто именуют
зобом, иногда зобным пузырем и, действительно, его можно рассматривать
как зоб, отчленившийся от передней кишки. Но его положение вне морфо-
логической оси кишечника и особые физиологические функции требуют
для него отдельного наименования. У чешуекрылых он возникает в виде
спинного выступа пищевода. У гусеницы Malacosoma (рис. 381 А) он отсут-
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Рис. 380. А — кишечник, прядильные железы, сердце и
нервная система гусеницы; В — продольный разрез через
соединение пергдней кишки со средней у гусеницы Cheima-
tobacche; С — вид с поверхности на один из трех кардиаль-
ных клапанов; В, С, по Вигглесворту.
а — куски листьев, Gl. ser — прядильная железа, Сег — надглоточный
ганглий, Cor — сердце, On. sub — подглоточный ганглий, Af — нерв-
ный ствол, OS — рот. Прочие обозначения см. рис. 375.
ствует, но у куколки представлен небольшие спинным выступом (рис.
381 В, Res), а у взрослой бабочки (381 С) это большой орган, соединенный
с пищеводом посредством узкого протока. У Danais (рис. 379 В) пищевой
резервуар сильно вытянут. У двукрылых его строение весьма разнообразно.
Рис. 379 F — Р. Кишечник и слюнные железы кровососущих двукрылых. F — про-
дольный разрез ротовой полости москита Phlebotomus; Q — поперечный разрез через
начальную часть глотки самки малярийного комара Anopheles superpictus, видны много-
численные шипы; Н — поперечный разрез глотки москита Phlebotomus в области распо-
ложения шипов; J — схема кишечника мошек Simuliidae, вид слева; К. — кишечник
москита Phlebotomus; L — кишечник самки слепня Tabanus; M — кишечник самки маля-
рийного комара Anopheles maculipennis; TV—слюнные железы самки москита Phlebotomu&
papatasii; Р v- слюнные железы самки малярийного комара Anopheles maculipennis.
J.— по Рубцову, L — по Олсуфьеву, остальное по Перфильеву.
den — глоточные шипики, m. sal — слюнные мышцы, pigm — пигментное пятно, Res — пищевой
резервуар, Pes —его проток, Res. d — дорсальный пищевой резервуар. Res. sal — резервуар слюн-
кой железы, Res. V — вентральный пищевой резервуар, S. card — кардиальный мешок. Пр очие
обозначения см. рис. 375, стр. 476.
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Так, у малярийного комара он состоит из трех частей — двух небольших
передних, расположенных в груди дорсально от пищевода (рис. 379 С,
М, Res. d) и одной большой непарной, лежащей вентрально от пище-
вода и заходящей концом в брюшко (Res. v). У мошек (Simuliidae) Руб-
цов (1940) описывает один, вентрально расположенный, пищевой резер-
вуар (рис. 379 J, Res), причем отмечает наличие тончайших мышечных
волокон в его стенках. Москиты, по Перфильеву (1937), также имеют
один резервуар (рис. 379 К, Res). В обоих указанных случаях резервуар
мешковиден, тогда как у слепней резервуар подразделен на две половины
и соединяется с пищеводом посредством длинного протока (рис. 379 L, Res).
По Олсуфьеву (1937), в резервуар поступает вода и сахаристые жидкости,
которые затем перекачиваются оттуда в среднюю кишку, тогда как кровь
направляется непосредственно в среднюю кишку. У каллифоры и других
Muscidae (рис. 382 Л) резервуар (.Res)'
двураздельный (382 В) и соединен с пи-




сквозь грудь и начало брюшка. Инте-
ресно, что проток резервуара лежит на
одной линии с начальной частью пище-
вода (Oes), тогда как задняя часть пище-
вода, кардиальный мешок (S. card, см.
стр. 497) и начало средней кишки (Mes)
смещены вентрально. Значительно разви-
та мускулатура резервуара у каллифоры.
Мышцы расположены в один слой, но не
сплошной, а в виде системы волокон, ме-
стами анастомозирующих (рис. 382 С.) На
брюшной стороне резервуара их распо-
ложение особенно правильно, они идут
радиально и местами почти параллельно
кишечник гусеницы; У^пк r> \ т-> л. "
- >--"•-• (382 В, справа). Всосанная каллифорои
жидкая пища сначала поступает в резер-
вуар, а оттуда постепенно переходит в
среднюю кишку. Лишь в том случае,
если к жидкой пище примешано заметное
количество плотных частиц, она проходит непосредственно в .провентри-
кулус, минуя резервуар (Грахам Смит, 1934). У кровососущей мухи цеце
механизм аналогичен — кровь сперва поступает в резервуар, затем пере-
ходит в среднюю кишку.
Более сложные отношения установлены у самок малярийных комаров, которые
могут сосать не только кровь, но и так называемые свободные жидкости — воду,
солевые и сахарные растворы. Комар имеет два механизма сосания. Один действует,
при сосании крови, сопровождаемом прокалыванием покровов. В этом случае ре-
зервуар не наполняется, вся кровь попадает непосредственно в среднюю кишку, где
и переваривается. Другой механизм работает при всасывании жидкостей без про-
калывания. Жидкость попадает в этом случае в пищевой резервуар, а оттуда
постепенно перекачивается в среднюю кишку. Если же заставить комара насосаться
крови без прокола — дать ему каплю крови, то она попадает в резервуар, там сверты-
вается, и комар гибнет. Каждый из этих механизмов связан с определенным рефлек-
торным комплексом. Нарушая последний посредством частичного наркоза, можно,
например, достигнуть того, что при сосании свободной жидкости она все-таки попадает
в среднюю кишку (Долматова, 1940). _,
Повидимому, к пищевым резервуарам надо отнести описанные Сент-
Илером (1931) придатки у личинок соснового пилильщика. Это два довольно
толстых и широких выроста, открьгеающихся в кишечный канал между пище-
водом и провентрикулусом (рис. 383 J, Res). Их стенки весьма тонки, вы-
стланы изнутри кутикулой и содержат мышечные волокна, которые идут
Рис. 381. А
В — куколки; С — бабочки Mala-
cosoma americana.
Res — пищевой резервуар. Прочие обозначе-




преимущественно в кольцевом направлении, но есть и продольные (рис.
383 К). Замечаются так же анастомозы между волокнами (рис. 383 L).
Внутренность придатка наполнена
смолой. Когда личинка питается, то,
капли смолы освобождаются в средней
кишке из заглоченной хвои и оттуда
переходят в рассматриваемые мешки.
При беспокойстве смола выделяется
наружу, для чего, очевидно, служит
сильно развитая мускулатура мешков.
Однако- Сент-Илер не приписывает
этому акту защитного значения и счи-
тает, что он служит для освобождения




часто называемый также преджелуд-
ком или мышечным желудком, резко
отличается от всех предыдущих отде-
лов сильными мышечными стенками
и хитиновой выстилкой. В то же время
диаметр провентрикулуса обычно
меньше диаметра зоба. В типичных
случаях его легко отличить при
'J.mct
Рис. 382. Кишечник мухи СаифПога erythrocepliala, по Грахам Смиту. А — схема
кишечника; В — расположение мышц пищевого резервуара, слева в его спинной части,
справа в брюшной; С — часть стенки пищевого резервуара при большом увеличении,
видно параллельное расположение пяти пучков поперечно-полосатых мышц, их волокна
по анастомозам оболочек местами переходят из одного пучка в другой.
Сег — головной мозг, On. sub — подглоточный ганглий, Lbll — лабеллум, т
х
, т 2 — мышцы, Mes.
spir — спиральная часть средней кишки, Res, Resj — пищевой резервуар и его проток, Sal-, — слюнной
насос, S. card — кардиальный мешок. Прочие обозначения см. рис. 375, стр. 476.
вскрытии, так как в противоположность остальным мягким отделам ки-
шечника он очень плотен.
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Провентрикулус таракана (рис. 377 С, 383 А) имеет мощную кольце-
вую (/ф ) И продольную мускулатуру (т&). Продольная расположена в виде
шести валиков. Эпителий над ними собран в шесть высоких продольных
складок,
4
 которые клиньями вдаются в полость органа и превращают ее
в узкий звездообразный просвет. Кутикула на передних частях складок
превращена в сильные острые зубы, загнутые концами назад (рис. 377 С,
Cut, 383 A, Cut2), на задних частях складок
• она слабее и зубы заменены щетинками (Cut
s
).




Рис. 383. A—F. А — разрез через провентрикулус и прилежащие части таракана Peripla-
neta orlentalis, по Снодграссу; В — вскрытый провентрикулус кузнечика Decticus по
Холодковскому; С — раскрытый провентрикулус блохи, каждая игла — продукт одной
клетки; D—тоже, закрытый, из Вагнера; Е — провентрикулус пчелы Apis mellifica
во вскрытом зобе; F — вход в провентрикулус, из Эйдманна; Ft — её же прямая
кишка в конце зимовки; G — то же, после облета. Из Комарова и Губина.
а — место прохода средней кишки в провентрикулус, Card — кардиальная часть средней кишки,
Cuti — хитиновая выстилка, пищевода, Cut
s
, Cut^ — хитиновая арматура провентрикулуса, т. circ —
кольцевые мышцы, т. long — продольные мышцы. Прочие обозначения см. рис. 375, сгр. 476.
жение еще сильнее, чем у таракана; шесть рядов зубов начинаются еще
в пищеводе (рис. 383 В). Наоборот, у саранчевых провентрикулус слаб
или совсем не выражен (рис. 384). Отсутствует он „также у гусениц (рис.
380 Л) и у личинок некоторых усачей. Но у ряда других жуков провен-
трикулус развит сильно (рис. 379 D, Е). У нчелы он вдается в полость
зоба и потому не виден снаружи, просвет его крестообразен (рис. 383
Е, F), вооружение состоит из волосков, обращенных концами назад. По
Жданову (1939) его кутикула состоит из слоистого хитина (рис. 383Я/ Cut,),
который прилегает к клеткам эпителия, и более плотного (Си1,
г
), который
обращен в полость провентрикулуса. Этот последний слой слабо развит
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в углах мышечного желудка, где при его сжатии происходит наибольшее
сгибание кутикулы, а последняя в провентрикулусе пчелы развита гораздо
сильнее, чем в других частях кишечника, а мускулатура также является
весьма мощной. В связи с этим Жданов считает, что провентрикулус пчелы
служит не только для заглатывания пыльцевых зерен, но и для ихперемсе-
вывания. Подробно изучен провентрикулус панорпы. Его вооружение со-
стоит из двух валиков с шипами при входе и при выходе (рис. 376 В, Cut).
Рис. 383. Н — L. Н — поперечный разрез через провентрикулус пчелы по Жданову.
Cut , Cut — внутренний и наружный слои кутикулы соотв., Ер. е, Ер. i — наружный и внутренний
бпителии соотв., т. circ — кольцевые мышцы, т. long, е, т. long, /—-наружные и внутренние про-
дольные мышцы соотв.
J — ]_, — придатки пищевода соснового пилильщика Lophyrus, содержащие смолу, по
Сент-Илеру. J — общий вид передней части кишечника, К — мускулатура придатка,
L — то же, часть при большем увеличении.
Res— придаток пищевода, прочие обозначения см. рис. 375.
Af(,N.~ сезонные изменения кишечника черепашки Eurygaster integriceps по Федотову.
'М'— Кишечник молодой самки перед отлетом на летовку, N — кишечник старой самки,
!
 взятой весной после зимовки.
jMes,, Mes ,Mes,, Mes — о т д е л ы средней к А ж и , прочие обозначения см, рис. 375. Кружочки
• ,
 :
-"~- обозначают жировое тело.
"Но главная часть провентрикулуса выстлана торчащими длинными воло-
сками. Последние так густы, что образуют плотное темное тело. Каждый
волосок (рис. 376 С, S) сидит на плазматическом выступе f^) и является
полым на большей части своего протяжения. Эпителий провентрикулуса
панорпы синцитиальный, т. е. клетки его не отграничены друг от друга,
и пронизан по диагоналям длинными тонкими нитями (рис. 376 С)'. Послед-
ние, возможно, имеют механическое значение при растяжении провентри-
кулуса.
Ф у н к ц и и п р о в е н т р и к у л у с а вызвали значительные разно-
гласия в литературе, так как его кутикулярное вооружение заставляет
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предполагать, что он служит либо для размельчения пищи, либо для фильт-
рации. Жевательную функцию можно считать доказанной для таракана
и кузнечиков. У таракана, по Эйдманну( 1924), пищевые частицы в средней
кишке мельче, нежели в зобе, откуда следует, что они подвергаются размель-
чению в провен'грикулусе. Это подтверждается и опытом Дэвиса (1927),
который вводил восковые палочки в провентрикулус кузнечика Stenopel-
tnatus и получал на них отпечатки кутикулярных зубцов. Но, кроме того,
Эйдманн указывает, что измельченная зубами провентрикулуса пища возвра-
щается в зоб, где обрабатывается слюнными ферментами, а затем пропускается
в среднюю кишку. Задняя часть провентрикулуса, вооруженная волосками,
действует при этом, как сфинктер. У личинок усача Macrotoma раз-
мельчение древесины происходит в их сильно развитом провентрикулусе
(см, стр. 524). Но личинки другого усача Xystrocera лишены провентри-
кулуса, и поступающая в среднюю кишку древесина состоит из крупных
частиц. То же самое имеет место у гусениц Cossus, тогда как личинки
, усача Cerambyx сходны
ш /, в этом отношении с
&л /fed Macrotoma. У пчелы
провентрикулус рабо-
. тает весьма активно,
переводя пищу из зоба
в среднюю кишку. При
вскрытии свеже убитой
пчелы можно видеть
„„, „. ,. энергичные глотатель-
Рис. 384. Кишечник саранчи Dissosteira Carolina, no
Снодграссу.
 н ы е
 Движения провен-
Со( — colon (средняя часть проктодеума). Hyp — гипофаринкс, ТрИКуЛуСа, ПОЧеМу еГО
Lb — нижняя губа. Прочие обозначения см. рис. 375. ИНОГда НаЗЫВаЮТ «ВТО-
рым ртом» пчелы. На-
конец, у блох провентрикулус усажен обращенными назад щетинками
(рис. 383 С, D), которые, повидимому, служат для размельчения прогло-
ченных эритроцитов. Нередкое поступление пищеварительных ферментов
из средней кишки в зоб и пищевод и дальше наружу, например
у жужелиц, также регулируется работой провентрикулуса. Таким
образом, функции провентрикулуса у разных насекомых различны,
но, новидимому, всегда связаны с активными мышечными сокраще-
ниями.
Д. Кардиальный клапан
Последним отделом передней кишки является кардиальный клапан.
Он имеет вид кольцевой складки, свисающей в полость средней кишки
(рис. 375 А, V. card). Складка довольно длинна и образует воронку или
трубку, или, например у гусениц, разделена на две-три зазубренные ло-
пасти, которые отодвигаются друг от друга при прохождении пищи (рис.
380 В, С). В силу происхождения из складки эпителий клапана распо-
лагается двумя слоями, которые переходят друг в друга на свободном крае
складки. Передний край наружного эпителия кар*диального клапана
является границей между передней и средней кишкой. Хитиновая кути-
кула заканчивается на этом крае. Считается, что кардиальный клапан
препятствует поступлению кишечного содержимого из средней кишки
в переднюю. Однако, во-первых, такое поступление нередко имеет
место, во-вторых, передвижение содержимого кишечника регули-
руется, как мы видели, провентрикулусом и, в-третьих, кардиаль-
ный клапан бывает связан с образованием перитрофической мембраны
(стр. 495). ,
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§ 2. СРЕДНЯЯ КИШКА
Среднюю кишку (mesenteron) называют нередко также желудком
(ventriculus). Однако последний термин не особенно подходящ. С ним связано
понятие о широком и коротком органе, тогда как обычно средняя кишка
насекомых длинна и извита. Основным отличием от двух других отделов
кишечника является ее происхождение из энтодермы и связанное с этим
отсутствие хитиновой интимы. Однако же некоторая продукция хитино-
подобного вещества имеет место и в средней кишке (стр. 495). Анатомическим,
отличием средней кишки является обратное расположение слоев в ее мышеч-
ной оболочке; внутренний слой состоит из кольцевых мышц, наружный —
из продольных.
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А. Форма и расположение
Форма средней кишки разнообразна и определяется, во-первых, ее
длиной и диаметром, во-вторых, наличием придатков, в-третьих, подразде-
лением на отделы. У Apterygota она имеет прямой ход (рис. 375> В). То же
самое встречается у бабочек (рис. 379 В), гусениц (рис. 380 Л), у взрос-
лых комаров и их личинок (рис. 379 С) и др. Но, например, у
пчелы средняя кишка несколько удлинена и образует поэтому изгиб
(рис. 379 А).
Интересно удлинение и закручивание средней кишки у высших мух. У
Sarcophaga она значительно удлинена, сложена почти пополам, и конец.
Mes. sfl/f'
Рис. 385. Формы спиральной части (Mes. spir) средней кишки (Mes) у мух. По Грахам
Смиту. А — Sarcophaga carnaria; В — Musca domestica; С — Calliphora erythrocephala.
11 — тонкая кишка, Res — пищевой резервуар, его контур при наполнении показан пунктиром на
рис. D. Прочие обозначения см, рис. 375.
получившейся петли загнут в сторону (рис. 385 A, Mes. spir). У ком-
натной мухи (385 В), у каллифоры (385 D) и у Fannia canicularts
(385 С) дальнейшее удлинение приводит к закручиванию петли в двойную
спираль, так что в коротком брюшке мухи помещается весьма длинная кишка
(рис. 382 А). Принцип спирального закручивания двойной петли мы ви-
дели в совершенно другом органе, в стилетах хоботка клопа Aradus (стр. 135).
У навозников, как, например, у Copris, средняя кишка удлинена и тоже
закручена спирально в несколько оборотов. Очевидно, это связано с трудной
усвояемостью их пищи, навоза, которая предварительно прошла сквозь
кишечник позвоночных. Очень сильного удлинения достигает также сред-
няя кишка у Homoptefa (стр. 503).
Характерно для средней кишки образование складок и, в особенности,
пальцевидных выростов, служащих для увеличения поверхности (рис. 379
D, Mest). Нередко выросты расположены в начале средней кишки, где их
бывает обычно от двух до шести (386 В, Соес), но иногда и больше. У саран-
£а'ес
amp
Рис. 386. Кишечники. А — личинки жу-
ка Oryctes nasicornis; В — сверчка Ne-
mobius silvestris; С — личинки клопа
Aphanus с криптами, содержащими
симбионтов; D — жука Phosphuga atrata
(Silphidae); Я —жука Phyllophaga gracilis
(Scarabaeidae); F — муравья Myrmica
rubra; G— хитиновые выросты в задней кишке личинки жука Osmoderma (Scarabaeidae),
Mesi, Mes%, Mes
:l — первый, второй и третий отделы средней кишки, Щ, 1Ц, 11% — первый, второй
и третий отделы тонкой кишки, Rect, amp — ректальная ампула. Прочие обозначения см. рис. 375.
чевых каждый вырост разделен на две части — одна направлена вперед,
другая назад (рис. 384, Соес). У личинок пластинчатоусых выросты распо-
ложены тремя правильными поясками, один впереди, другой несколько от-
ступя, третий позади средины (386 А, Соес), у личинок веснянок они обра-
зуют один поясок впереди (375 С, Соес). Иногда поверхность кишки увеличи-
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вается путем образования кольцевых складок,, как например, у пчелы (рис.
379 A, Mes). У каллифоры почти вся та часть средней кишки, которая ле-
жит в груди, покрыта правильно расположенными вздутиями (рис. 382 А,
Mes). Они находятся в тех местах, где остаются промежутки между правиль-
но расположенными кольцевыми и продольными мышцами.
Эпителий средней кишки постоянно изнашивается и возобновляется
путем регенерации (стр. 494). Регенерация локализована в специальных
гнездах, которые могут выдаваться в виде многочисленных сосочков на
наружной поверхности кишки. Наконец, специальные отростки, образую-
щиеся на средней кишке полужесткокрылых (cryptae, рис. 386 С),
служат местом пребывания симбиотических организмов (стр. 526).
Б. Эпителий
Клетки эпителия средней кишки насекомых в высшей степени свое-
образны, ибо им свойственны три основных функции: они выделяют пище-
варительные соки, всасывают продукты переваривания и выделяют так
Seer
Рис. 387. А — последовательные стадии секреции клеток средней кишки гусеницы браж-
ника DeilepMla euphorbiae; В — часть продольного разреза через секретирующую сред-
нюю кишку Apis mellifica.
Mem. b — базальная мембрана, т. circ — кольцевые мышцы, т. long — продольные, мышцы ffu — ядро,
Peritr — перитрофическая мембрана, Rhabd — рабдориум, Seer — капли секрета, отделившиеся, от
клеток.
называемую перитрофическую мембрану. Кроме того, они подвергаются
периодической дегенерации и регенерации. Их структура также является
особенной, ибо их свободные поверхности несут так называемый п а л о ч -
к о в ы й с л о й , или р а б д о р и у м (rhabdorium). Последний состоит
из тончайших плазматических палочек, напоминающих мерцательные
реснички (рис. 387, А, 388, Rhabd), причем в некоторых случаях кон-
статированы даже базальные тельца. Природа и функциональное значение
рабдориума недостаточно ясны, во-первых, он отличается постоянством, хотя
иногда .и отсутствует. Во-вторых, до настоящего времени не наблюдалось
активных движений палочек рабдориума, а так, как наблюдений было над
ними очень много, то не приходится сомневаться в том, что он не пред-
ставляет собою мерцательных ресничек. Есть даже указания, что он
отграничен от полости кишки тонкой мембраной. Но, с другой сто-
роны, у Phlebotomus симбиотические жгутиконосцы заползают в раб-
дориум и размножаются в нем, из чего ясно, что палочки не связаны друг
с другом. При дегенерации кишечного эпителия рабдориум может сбра-
сываться (рис. 388 D).
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В. Выделение пищеварительных соков
Пищеварительные соки выделяются из клеток, например у личинки
панорпы и у гусеницы бражника, в виде крупных капель, которые прохо-
дят сквозь рабдориум, как бы раздвигая его (рис. 387 А, 2, 388 С). Капли







Рис. 388. Эпителий средней кишки. А, В — взрослой панорпы и С, D, Е — ее личинки,
по Греллю. А — поперечный разрез кишки; В — часть его при большем увеличении,
виден митоз в крипте; С — выделение капель секрета сквозь рабдориум; D — дегене-
рация старых клеток, отпадение старого рабдориума и начало деятельнрсти регенера-
тивного гнезда; Е — ее окончание, регенеративные клетки достигли величины старых
и выделили новый рабдориум.
Ер — эпителий, т. circ, т. long — кольцевые и продольные мышцы, flucl — ядро, Regen — регенера-
тивные гнезда в начале развития, Regent — молодые клетки, возникшие из регенеративного гнезда,Rhabd — рабдориум, Seer — капли секрета, Vac — вакуоль.
изливается в полость кишки. Таким образом, в сущности происходит отпоч-
ковывание части плазмы, нагруженной секретом. Иногда от клетки отделяются
значительные участки поверхностной плазмы с секретом (рис. 389). В
зависимости от характера отпочковывания различают м е р о к р и н -
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Aн у ю и г о л о к р и н н у ю секрецию. В нервом случае отде-
ляется периферическая часть плазмы, тогда как ядро остается на месте,
и клетка в дальнейшем продолжает секрецию. Во втором случае ядро
отпочковывается вместе со значительным объемом плазмы и таким образом
клетка как таковая перестает существовать. Это имеет место, например,
у пчелы (рис. 387 В). Имеются однако указания на
то, что секрет может диффундировать из клетки
сквозь рабдориум и тогда описанного почкования
нет. С другой стороны, высказывается мнение, что
это почкование вызывается фиксаторами и не имеет
места при нормальной жизнедеятельности клетки.
Однако вряд ли это так.
В средней кишке гусениц и некоторых других
насекомых (поденки, веснянки) имеются так назы-
ваемые бокаловидные клетки. Свободная поверх-
ность такой клетки образует впячение, выстланное
таким же рабдориумом, как и остальные ее части.
Полагают (Юнг Тай, 1929), что бокаловидным клет-
кам свойственна только секреция, а прочим—только
всасывание. Но этот взгляд недостаточно обоснован.
Простейшим типом секреции в средней кишке
является такой, когда клетки не секретируют пока
кишка пуста и начинают секретировать на всем
протяжении кишки, когда в нее поступает пища.
Иногда секретируют поочередно отдельные клетки,
разбросанные по длине кишки. Иногда секреция
ритмична, т. е. за периодом отделения секрета
следует период покоя, затем новое отделение.
Такова, например, волнообразная секреция, найден-
ная у тлей (рис. 390). Через 15 минут после приема пищи
насекомым, голодавшим двое суток, начинается выделе-
ние секрета. Оно начинается с появления капель секрета в
плазме, которые затем выходят из клетки и выбрасываются в
полость кишки (рис. 389). Секретирующая зона появляется
Рис.389. Клетка средней
кишки тли Aphis fabae
во время:А — образова-
ния секрета, В — его
выхода, С — его отделе-
ния от клетки. По Ве-
бе ру.
в передней части кишки (рис. 390,75), перемещается к ее заднему концу (30, 45), затухает
(60), но спереди в это время надвигается новая секретирующая волна (45, 60, 75). Таким
образом каждая клетка последовательно проходит через все фазы секреции и фазу покоя,
но с тем отличием от других форм секреции, что в каждой данной поперечной зоне кишки
все клетки находятся в приблизительно одной и той же фазе. Благодаря этому секрет
поступает в полость кишки непрерывно, и тем самым обеспечивается непрерывность
пищеварения. Кроме того, каждая клетка имеет ритмические паузы в своей секреции, что
очевидно, также физиологически важно. О быстроте движения секреторной волны дают
понятие цифры слева на рис 390. Они обозначают время в минутах, протекшее от начала
опыта.
Г. Всасывание
Как уже указано, секретирующие клетки средней кишки выполняют
также и функции всасывания. Этот процесс изучен менее обстоятельно,
нежели секреция. Но во всяком случае установлено, что все продукты пи-
щеварения поступают в кишечные клетки в виде растворов, т. е. путем
диффузии. Захват клетками кишки твердых частиц не имеет места у на-
секомых. Проникают в клетки не только истинные растворы, но также
полуколлоидные и коллоидные. Наилучшие экспериментальные резуль-
таты в этом отношении получены с жирами. Подкрашенный жир
появляется, например, в клетках кишки Tenebrio в обесцвеченном виде,
из чего следует, что он подвергается определенной химической перестройке
во время вхождения в клетку (Бидерманн, 1898). Приведенный взгляд Юнг
Тая на разделение труда между бокаловидными и цилиндрическими клетками
связан с тем, что, по его наблюдениям над галлерией, жир всасывается толь-
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ко цилиндрическими, но ие бокаловидными клетками. Уилер (1931) считав!,
что каждая клетка кишечника личинок муравьиного льва проходит две фазы:
секреторную, когда вершины клеток наполняются секретом и отделяются,
и абсорбционную, когда на поверхности имеется рабдориум, через который
и происходит всасывание. Каждая клетка несколько раз проходит такой
цикл, затем отделяется от эпителия и переваривается. Отсюда следует,,
что рабдориум имеет абсорбционное значение. Однако Грелль обна-
ружил у личинки панорпы лишенный рабдориума участок, в котором нет,
секреции и считает, что он служит только для вса-
сывания. В этом случае связь рабдориума со всасыва-
нием, видимо, отсутствует. Вопрос, однако, еще не
достаточно ясен.
Д. Дегенерация а регенерация клеток
Как уже указано, при голокринной секреции про-
исходит постоянное уничтожение некоторой части;
клеток. Иногда оно имеет и более широкий характер,.
Так, например, у Thy- :
sanura и других насеко-
мых кишечный эпителий
целиком сбрасывается









каллифоры — ее сред-
няя кишка при окукле-




на на личинке панорпы.
Регенеративные гнезда (рис.
388, Regen) состоят из не-
больших клеток, которые
размножаются кариокинети-
чески (388 С), вырастают
(388 D), достигая величины
соседних старых, и в них
появляется рабдориум (рис.
388 Е, Regent. Вскоре они
начинают секретировать.
Часть клеток гнезда, одна-
ко, сохраняет небольшой
размер и дает начало ново-
му регенеративному гнез-
ду. Последнее становится
активным, когда окружающие клетки вакуолизируются, теряют рабдориум и вообще .
дегенерируют (рис. 388D). Очень часто регенерационные гнезда углублены и образуют
к р и п т ы , выступающие над наружной поверхностью кишки (см. рис. 379 D). Они
прекрасно развиты у взрослой панорпы (рис. 388 А). В глубине крипты клетки размно-
жаются и, постепенно выдвигаясь из нее, восполняют убыль клеточного материала,
вызываемую дегенерацией (рис, 388 В). У пчелы ксилокопы и у некоторых жуков
крипты имеют очень большую глубину (рис. 391 А, В), а иногда, напротив, нет
даже гнезд, и регенеративные клетки разбросаны поодиночке среди функциони-
рующих.
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Рис. 390. Схема секре-
ции рредней кишки
тли Aphis fabae при
20° С, по Веберу.
Рисунки изображаютсред-
нюю кишку особи, кото-
рая голодала 48 часов
и затем сосала 15 мин.,
30 мин., 45 мин. и т. д.
Горизонтальная штрихов-
ка обозначает образова-
ние секрета, сплошная —
его выход, перекрест-
ная — отделение (ср.
рис. 389). Цифры сле-
ва — время в минутах.
Mes — средняя кишка,
Oes — пищевод.
Рис. 391. Крипты средней киш-
ки. А — жука Dytiscus margi- .
па Us и В — пчелы древогнезда
\ Xylocopa violacea.
Видны внизу размножающиеся клет-'
кн(А, В), секрет в полости крипты(А) и рабдориум (В).
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Е. Перитрофическая мембрана
Характерным для средней кишки образованием является перитрофи-
ческая мембрана. В том или ином виде она констатирована в большинстве
отрядов насекомых, хотя может и отсутствовать у отдельных их предста-
вителей. Лишь относительно Hemiptera и взрослых бабочек считается, что
они лишены перитрофической мембраны.
а. О б ы ч н ы й т и п
В простейшем случае мембрана представляет собою тонкую бесструктур-
ную оболочку, которая облекает со всех сторон пищевую массу и изоли-
рует ее от непосредственного контакта с внутреннею поверхностью кишки
(рис. 392 A, Peritr). Перитрофическая мембрана, несомненно, является про-»
дуктом деятельности клеток кишечного эпителия. В некоторых случаях в
ней наблюдается полигональная структура, соответствующая очертаниям
свободных поверхностей клеток (Ден, 1935). Нередко в ней сохраня-




Рис. 392. А — поперечный разрез через среднюю кишку и перитрофическую мембрану
насекомого (схема); В — разрез через среднюю кишку личинки поденки Cloeon, из
Вигглесворта, виден рабдориум и несколько пластинок перитрофической мембраны.
а — пространство между эпителием и мембраной, 6 — пространство внутри мембраны, с — пищевые
частицы, Peritr — перитрофическая мембрана. Прочие обозначения см. рис. 388.
Иногда несколько перитрофических мембран отделяются последовательно
и располагаются концентрически (рис. 392 В). Недостаточно ясен хими-
ческий состав мембраны. Целый ряд исследований показывает, что она со-
держит в себе хитин (Гевенер, 1930). В этом случае приходится допус-
тить, что энтодерма насекомых не отличается от эктодермы в отноше-
нии способности производить хитин. Различие, однако, состоит в том,
что эктодерма дает кутикулу, плотно прилегающую к материнским
клеткам, тогда как перитрофическая мембрана отделяется от материн-
ских клеток тотчас же после своего образования. Мембрана описанного типа
образуется на всем протяжении средней кишки и свойственна большинству
насекомых. Весьма своеобразна мембрана у личинки муравьиного льва,
которая не испражняется до окончания метаморфоза. Мембрана обра-
зуется после каждого приема пищи и окружает последнюю со всех сто-
рон. В результате экскременты содержат в себе несколько концентри-
ческих мембран, которые отделяют друг от друга непереваренные остатки
отдельных приемов пищи.
б. З о н а л ь н ы й т и п
У двукрылых и некоторых других насекомых мы встречаем иной тип
образования перитрофической мембраны, который можно назвать з о н а л ь-
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н ы м . С ним связано возникновение специальной структуры, которая







Рис. 393. А,В. Аппарат,секретирующии перитрофическую мембрану у
двукрылых. А — кардиальмый мешок и соседние части кишечника
каллифоры; В — т о ж е , в продольном разрезе; С — часть аналогич-
ного разреза у мухи цеце Glossina; D—поперечный разрез средней
кишки Glossina, перитрофическая мембрана, имея больший диаметр,
чем средняя кишка, собрана в складки; Е — поперечный разрез
через среднюю кишку личинки комнатной мухи, перитрофическая
мембрана смята и перерезана в нескольких местах. По Грахам
Смиту (А, В) и Вигглесворту (C—EJ.
о — свежезаглоченная кровь, Ао — аорта, Mes — средняя кишка, tn — мышца,
т. circ"—кольцевые мышцы, т. long]—продольные мышцы, Oes—пищевод,Peritr—
перитрофическая мембрана, Res,—проток пищевого резервуара, S. card—карди-
альный мешок, S. cardl, S. card%—складки эпителия кардиального мешка, seer —
капли секрета, дающего перитрофическую мембрану, Тг — трахея, V. card —
кардиальный клапан, V. cardi, V. card% — складки эпителия кардиального
клапана.
кишки каллифоры (рис. 382 А) образует резко обособленное вздутие
(S. card), которое большинство авторов рассматривает как провен-
трикулус. Однако по причинам, которые сейчас будут видны, Снод-
грасс (1935) считает такое наименование неправильным и обозначает
это образование, как к а р д и а л ь н ы й м е ш о к fsaccus cardiacus).
Последний тесно связан у каллифоры с кардиальным клапаном, кото-
рый устроен следующим образом. Конец пищевода каллифоры загнут дор-
сально назад (рис; 393 A, Oes).
Его эпителий переходит в эпи-
телий кардиального клапана.
Последний собран в две круго-
вых складки (рис. 393 В, V. cardt,
V.card2). Эпителий второй склад-
ки переходит в эпителий карди-
ального мешка, который также
образует две круговых складки
(S. card
u
 S. cards), входящие в
углубления между складками
кардиального клапана. Хитино-
вая выстилка передней кишки
заканчивается в месте перехода
второй складки кардиального
клапана в первую складку кар-
диального мешка. Перитрофиче-
ская мембрана (Peritr) выде-
ляется на поверхности складок
кардиального мешка, причем
каждая складка дает свою пла-
стинку мембраны. Однако обе
пластинки соединяются в одну
еще внутри кардиального меш-
ка. Остальные клетки средней
кишки не участвуют в образова-
нии перитрофической мембра-
Mes
Рис. 393 С, D, Е. Объяснение на стр. 496.
ны. Эта последняя все время нарастает на своем переднем конце благо-
даря деятельности двух, в общем небольших зон клеток, но, тем не ме-
нее, также как и у других насекомых, облекает пищевую массу на
всем протяжении. Вигглесворт, на основании изучения сходно устроен-
ного кардиального мешка мухи цеце, считает, что выделяющееся вещество
перитрофической мембраны (рис. 393 С, seer) попадает в узкое про-
странство между входящими друг в друга складками кардиального мешка
и кардиального клапана (рис. 393 S. card,, V. card^), прессуется ими
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и вдавливается в полость кишки в виде сформированной трубки. Поэтому
перитрофическая мембрана мух имеет на всем протяжении одинаковый
диаметр. Но так как ширина кишки в разных местах различна, то
мембрана в широких участках кишки сминается в петли, а в узких.образует
продольные складки (рис. 393 D, Е).
Из сказанного видно, что хотя кардиальный мешок и расположен на
уровне клапана, но его нельзя считать за провентрикулус, ибо морфологи-
чески он лежит позади клапана, лишен хитиновой выстилки и является
сбразователем перитрофической мембраны — факты, достаточные, чтобы
отнести его к средней кишке.
У личинок двукрылых перитрофическая мембрана также образуется по
зональному типу. Рассмотрим этот процесс у личинки слепня, изученной
Олсуфьевым (1936). Подобно каллифоре, то, что мы можем назвать к а р-
д и а л ь н ы м а п п а р а т о м , состоит из энтодермального кардиального
мешка снаружи и эктодермального кардиального клапана внутри, а пери-
трофическая мембрана образуется между ними. Кардиальный мешок ли-
чинки подразделен на три отдела, резко отделенные друг от друга по внеш-.
нему виду — передний (рис. 393 F, S. card.а), напоминающий муфту по
форме, средний сходный с передним, но несколько более толстый (S.
card, т) и задний, более узкий, трубкообразцый (S. card. p). Кардиальный
мешок представляет собою, как мы уже знаем, часть средней кишки и лишен
хитиновой выстилки. Кардиальный клапан, во-первых, весьма длинен, во-вто-
рых, просвечивает сквозь стенки кардиального мешка и имеет довольно слож-
ное устройство. Эпителий пищевода (Oes) проходит через всю длину клапана,
на его заднем конце заворачивает вперед, так что его внутренняя поверхность
становится теперь наружной (рис. 393 G). От заднего конца клапана его
эпителий проходит без особенно больших изменений через задний и средний
отделы кардиального мешка. Однако же в среднем отделе кардиального
мешка между стенкой последнего и стенкой клапана находится обширное
пространство, заполненное собранной в многочисленные складки перитрофи-
ческой мембраны (Peri!r2). В задней части переднего отдела кардиального
мешка эпителий клапана становится высоким (рис. 393Н, Ann), а его кутикула
утолщается и покрыта обращенными назад острыми шипиками (Апп
х
). Этот
участок носит название кольца. В остальной части переднего отдела мешка
клетки кольца сменяются нитевидными элементами, сильно вытянутыми в
приблизительно радиальном направлении (V. card. а). Между этими элемен-
тами находятся обширные пространства, заполненные секретом, которые при-
дают значительную толщину рассматриваемой части клапана. Еще дальше
впереди эпителий клапана заканчивается, заворачиваясь наружу и переходя
в уже рассмотренный эпителий переднего отдела кардиального мешка. Со-
гласно описанию Олсуфьева, в месте своего заворота эпителий прирастает
к пищеводу. Эпителий кардиального клапана, также как и пищевода,
будучи эктодермальным по происхождению, покрыт на всем протяжении
слоем хитина, тогда как эпителий кардиального мешка, будучи энто-
дермальным, не имеет хитиновой кутикулы. Наконец, следует указать, что
эпителий клапана снабжен, главным образом, продольными, а эпителий
мешка также и кольцевыми мышцами (рис. 393 Н, т. long, т. circ).
Выделение перитрсфической мембраны происходит следующим образом.
Мембрана образуется в средней трети переднего отдела (Peritr
x
) в узком
пространстве между эпителиями мешка (S. card, а) и клапана (V. card. a).
Отсюда она проталкивается назад в средний отдел мешка. Проталкивание
происходит благодаря работе кольца. Это последнее (Ann) при сокращении
подстилающей его продольной мускулатуры перемещается вперед, а при
ее расслаблении возвращается назад вследствие эластичности выше опи-
санного секрета (V. card. а). При этом последнем движении шипики, по-
крывающие кутикулу кольца (Апп
г
), зацепляются за перитрофическую
мембрану, вытаскивают ее из переднего отдела мешка и проталкивают назад
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В средний. Из среднего отдела, однако же, мембрана не сразу движется
дальше, а задерживается там и, вследствие поступления спереди все новых











Рис. 393 F, О, H. Кардиальный аппарат личинки слепня Tabanus autumnalis,
по Олсуфьеву (частично изменено). F — передняя часть кишечника, внешний вид;
О — схема строения кардиального клапана и кардиального мешка (комбинирована
по Олсуфьеву, мышцы не изображены); Я — половина продольного разреза через
кольцо и прилежащие части кардиального аппарата.
J, К — перитрофическая мембрана у Culicidae. J — продольный разрез через соеди-
нение передней и средней кишки Culex pipiens по Левитанской; К — средняя кишка
Anopheles maculipennis по Ягужинской.
1
 L — эпителий средней кишки пчелы с перитрофической мембраной и отшнуровав-
шиеся эпителиальные клетки (Ер
г
). По Жданову.
Ann —кольцо, Anni — кутикула кольца с направленными назад шипами, Ер — эпителий, т. circ — коль-
цевые мышцы, т. long — продольные.мышцы, Mes— средняя кишка, Oes — пищевод, Peritr j — передняя(вновь образовавшаяся) часть перитрофической мембраны, Peritr^—тоже, средняя (собравшуюся в
складки), Peritrt-—-тоже, задняя (расправившаяся), S. card, a, S. Curd, т, S. card, р — передний,
средний и задний отделы кардиального мешка, V. card, a, V. card, p •— передний и задний. отделы
кардиального клапана. Прочие обозначения см. рис. 375, стр.476.
(Peritr2), которые заполняют всю обширную полость отдела (S. card, m), и,
согласно Олсуфьеву, даже приклеивается к клеткам клапана. Дальнейшее
продвижение мембраны в задний отдел кардиального мешка (S. card, p) и
затем в среднюю кишку (Mes) происходит благодаря передвижению пище-
вой массы в этой последней, Пищевая масса, будучи окружена мембраной,
вытягивает ее за собой, вследствие чего вышеописанные Складки распра-
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вляются и мембрана как-в заднем отделе мешка, так и в средней.кишке
является более или менее ровной (Peritr
s
).
Приведенное описание кардиального аппарата личинки слепня термино-
логически отличается от описания Олсуфьева, который, как и многие дру-
гие прежние авторы, считает кардиальный мешок за провентрикулус.
Основания для изменения терминологии приведены выше.
Зональное образование перитрофической мембраны имеет место и у других двукры-
лых. Так, у личинки анофелес, кардиальный клапан вдается в полость средней кишки,
а прилегающие к нему клетки кардиального мешка секретиругот мембрану. На'
наружной поверхности клапана имеется кутикулярное кольцо, которое, благодаря
специальной системе мышц и кровеносных синусов, может двигаться взад и вперед
и таким образом мембрана вытаскивается из прессующего аппарата. Сходный прессую-
щий аппарат имеется у уховерток. По Оберто (1932), у голодной личинки мухи
F.ristalis в час образуется 6 мм перитрофической мембраны.
Ягужинская (1941) впервые описала перитрофическую мембрану у самки
Anopheles, а Левитанская (1947) у Culex. Судя по их данным, образование
перитрофической мембраны у этих форм идет по типу, который как бы ком-
бинирует вышеописанные обычный и зональный типы. Вещество перитрофи-
ческой мембраны образуется, во-первых, между кардиальным клапаном и
кардиальным мешком (рис. 393 J), как мы это видели у других двукрылых,
но, во-вторых, оно выделяется также клетками передней части расширенного
отдела средней кишки (рис. 393 К, Mes — нижний пунктир), что в некоторой
мере соответствует обычному типу образования мембраны. Происходящее
из обоих источников вещество образуется сначала в виде жидкости, которая
растекается по поверхности сгустка всосанной крови и обволакивает его со
всех сторон. По окончании пищеварения перитрофическая мембрана выбра-
сывается, а при следующем кровососание образуется заново. Такая перио-
дичность вводит перитрофическую мембрану в состав так называемого
гонотрофического цикла кровососущих двукрылых, описываемого ниже
(стр. 716). При кормлении комара раствором сахара перитрсфическая мем-
брана не образуется. Кроме того, отмечается, что она наиболее тонка около
своего заднего конца, а в начале формирования имеет там даже отверстие,
позже исчезающее. С этим связывается то обстоятельство, что цисты маля-
рийного плазмодия бывают сосредоточены преимущественно в задней части
средней кишки, ибо там его оокинеты легче проходят через мембрану, чем.
в других местах.
,в. З н а ч е н и е
Ввиду чрезвычайно широкого распространения перитрофической мем-
браны у насекомых ясно, что она имеет большое значение для пищеварения.
Несомненно, и пищеварительные соки, и продукты пищеварения диффун-
дируют сквозь мембрану. Ден (1933) показала, что различные краски дей-
ствительно проходят через нее. Пространство между мембраной и кишеч-
ным эпителием содержит различного рода продукты жизнедеятельности
эпителиальных клеток, о которых говорилось выше. Предполагается, что
•она защищает эпителий средней кишки от возможного повреждения 'со сто-
роны пищевых частиц. Это тем более необходимо, что у насекомых, в противо-
положность позвоночным, нет слизистых желез, которые могли бы выпол-
нять эту функцию. С этим согласуется отсутствие перитрофической мембра-
ны у форм, питающихся исключительно жидкой пищей, как Hemiptera, взрос-
лые Lepidoptera и многие кровососущие формы. Ее отсутствие у медведки
объясняется тем, что короткая средняя кишка этого насекомого защищена
четырьмя тонкими кутикулярными листочками, начинающимися от карди-
ального клапана. Но, с другой стороны, она обнаружена у Glossina (Вигглес-
ворт, 1929) и недавно найдена у кровососущих комаров (Ягужинская, 1940).
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6 то же время она отсутствует у личинок жуков кожеедов(Монталенти, 1930),
питающихся весьма плотной пищей. Таким образом, значение перитрофи-
ческой мембраны еще не достаточно ясно.
По Мончадскому (1945), у личинок комара Chaoborus пер трофическая
мембрана образует длинную петлю, благодаря чему по сравнению, например,
с личинками Anopheles, у которой нет такой петли, пребывание пищевой
массы в средней кишке становится более продолжительным и тем самым вса
:
сывание и усвоение более полными.
Особый и весьма заслуживающий внимания взгляд на природу и значе-
ние перитрофической мембраны высказывает Жданов (1939). На основании
своего исследования кишечника медоносной пчелы он указывает, что в сред-
ней кишке живой пчелы пища окружена студенистой массой, в которой,
обычно описываемая концентрическая слоистость наблюдается «лишь непо-
средственно вблизи пищи», но и то не всегда. В эту же студенистую массу
бывают включены и отшнуровавшиеся концы клеток эпителия средней
кишки. Что же касается до слоистости, то названный автор считает ее, в из-
вестной мере, за результат применения фиксирующих жидкостей. Значение
указанной студенистой массы Жданов видит в том, что как пищеварительные
соки, так и продукты пищеварения диффундируют сквозь нее, и при этом
достигается весьма полное использование ферментов.
Ж. Подразделение средней кишки на отделы
Как мы видели, кишка нередко дифференцируется на функционально
различные отделы. Так, у клопа Rhodnius она начинается коротким узким
отделом (рис. 394 A, -Mesi),. за которым следует объемистое расширение
(MsSi), называемое желудком. Фактически же оно служит зобом, так как
всосанная кровь сохраняется в нем месяцами. Желудок заканчивается сфин-
ктером, за которым следует длинный, извитой тонкий отдел средней кишки
(Mes
s
). Аналогично устроена средняя кишка постельного клопа и ряда
других Hemiptera. Так например, средняя кишка черепашки подразделена,
по Федотову (1946), на четыре отдела (рис. 383 М, N, Meslt Mes2, Mess,
MeSf). Перед залеганием молодых клопов на летовку — период покоя — в
средине лета первый отдел средней кишки (Mes
x
) вздут, по причине перепол-
нения его зернами крахмала, и имеет светлую окраску. Задняя кишка имеет
нормальный вид (Red), жировое тело (кружочки на рис. 383 М) сильно раз-
вито. Этот крахмал представляет собою основной пищевой запас на зиму.
Во время летовки он превращается в тягучую янтарного цвета массу с бе-
лыми крупинками и частично потребляется. Осенью клопы снова становятся
активными, добавляют к уже имеющемуся запасу зеленоватый сок, повиди-
мому, добываемый из дикой растительности, и затем залегают на зиму. Во
время зимовки расходуются как жировое тело,так и пищевой запас, первый
отдел средней кишки сильно уменьшается и сморщивается (рис. 383" N,
Mes'i), но зато задняя кишка раздувается вследствие накопления в ней
воды (рис. 383 N, Red). Федотов считает, что скопление воды в задней
кишке повышает холодоустойчивость черепашки, ослабляя вредное действие
резких перемен температуры. Весной происходит окончательное расходо-
вание пищевого запаса, черепашка пробуждается, опорожняет заднюю
кишку и, покидая места зимовки, вылетает на поля. Как указывает Федо-
тов, средняя кишка черепашки принимает на себя совершенно специальную
функцию длительного хранения запаса пищи. Возвращаясь к мухам, сле-
дует указать на Glossina, у которой, кроме кардиального мешка, в средней
кишке можно различить еще три отдела. Передний или первый отдел
(рис. 395, Mes^ длинен, узок и состоит из клеток довольно неправильной
формы со слабо красящейся плазмой. Поступившая в него кровь превра-
щается в зернистую массу. Однако ни сами эритроциты, ни их гемоглобин
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не изменяются, из чего следует, что клетки этого отдела не выделяют.фер-
ментов, а только всасывают воду. Следующий отдел (Mes^) шире, его клетки
щ)упны и так тесно сближены, что получается многоярусное расположение,
Вскоре после приема пищи они вакуолизируются и выделяют множество
капель секрета, облеченных плазмой. Этот секрет переваривает кровь. Тре-
тий отдел (Mes
s
) еще уже, его клетки лежат в один ярус и, повидимому,
являются, главным образом, всасывающими. Наконец, приблизительно в
средине первого отдела находится зона гигантских клеток (Mes^), которые
наполнены симбиотическими палочковидными микроорганизмами.
Рис. 394. А — отделы средней кишки у клопа Rhodnius; В—сходное
иодразделение у личинки мухи Lucilia; вверху целый кишечник, внизу
эпителий трех отделов, в среднем отделе {Mes^ видна гофрированная
перитрофическая мембрана. Из Вигглесворта.
Передний узкий отдел (Mes^), средний широкий или желудок (Mes^) и задний узкий
отдел (MesJ, m. sph — сфинктер на границе переднего и среднего отделов, S. card —
кардиальный мешок. Прочие обозначения см. рис. 375, стр. 476.
Подразделена на отделы также и средняя кишка у личинки мухи Lucilia. По Гобсону
(1931), она состоит из трех отделов, не считая кардиального мешка ("рис. 394В,S. саг<Щ
и слепых отростков (Соес). Длинные передний (Mes^) и задний (Mes
s
) отделы сходны
друг с другом, их вакуолизированные клетки выделяют пищеварительные ферменты.
Короткий, но более широкий средний отдел (Mes^) не выделяет ферментов, но имеет
кислую реакцию. Пища поступает в кишечник в жидком виде, так как личинки люцилий
обладают способностью к внекишечному пищеварению. В средней кишке сначала всасы-
вается вода, а в ее заднем отделе пища сгущается, переваривается и всасывается.
3. Фильтрационные камеры/
Фильтрационные камеры Homoptera принадлежат к наиболее замеча-
тельным модификациям кишечника насекомых. Питаясь растительными со-
ками, Homoptera вводят в кишечник большое количество воды, но в филь-
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грационной камере вода извлекается из пищи и сразу же уходит в при-
легающие в камере задние отделы кишечного канала, минуя большую часть
кишки. Отдав свою воду в фильтрационной камере, пища переходит в
следующий отдел средней кишки в концентрированном виде, что, разу-
меется, имеет большое значение для процесса пищеварения.
Рис. 39о. Подразделение средней кишки у мухи цеце (Glossina), по ВИР-
глесворту. Посредине вид цгльного кишечника, пунктиры соединяют место
разрезов через кишечник с их изображениями при среднем и большом
увеличениях.
Mest, Mes2, Mes3 — передний, средний и задний отделы средней кишки соотв., Mest —
зона мицетома, состоящего из гигантских клеток, содержащих симбионтов, Rest — про-
ток пищевого резервуара, S. card — кардиальный мешок. Прочие обозначения см.
рис. 375, стр. 476.
Простейшей схемой фильтрационной камеры является следующая. Начало
средней кишки (рис. 396 A, Mest) расширено и образует собственно филь-
трационную камеру. Далее следует второй, расширенный (Mes^) и длинный
третий (Mes3) отделы. Конец длинного отдела и начало задней кишки вместе с
мальпигиевыми сосудами (Malp) охвачены фильтрационной камерой (Filtr).
Вода, содержащаяся в пище, диффундирует из начальной части средней киш-
ки сквозь стенки фильтрационной камеры в конец средней и начало
задней кишек (стрелки на рис. 396 А). Таким образом, весь длинный
участок кишечника, лежащий между фильтрационной камерой и концом
средней кишки, освобождается от водного балласта.
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Усовершенствование этого приспособления состоит в том, что третий
отдел средней кишки образует серию изгибов внутри камеры, а задняя кишка
Oes
Рис. 396. Фильтрационные камеры Hemiptera. A —- схема простейшего
типа, в которой оба конца средней кишки и начало задней окру-
жены фильтрационной камерой; В — средняя кишка извита внутри ка-
меры; С — кишечник Thomaspis saccharina (Cercopidae) с фильтрационной
камерой; D—поперечный разрез через камеру цикадки Tricentrus albi-
maculatus; Е— схема кишечника Tricentrus; F — то же, Pseudococcus;
G — то же, Lecanium; Н — то же, Lepidosaphes. С и з Вигглесворта.
Fllir— фильтрационная камера, Mesit Mes.2, Mes^ — первый, второй и третий отделы
средней кишки. Прочие обозначения, как на рис, 375, стр. 476. На рис. В — Н точки —
средняя кишка, горизонтальные линии — передняя кишка, вертикальные линии—-зад-
няя кишка, белое — прямая кишка, черное — мальпигиевы сосуды.
выходит из камеры не впереди, а сзади. Благодаря этому, поверхность филь-
трации увеличивается (рис. 396 В). По этому типу устроена камера неко-
торых цикадок Membracidae (рис. 396 С). У червецов она подвергается но-
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вому осложнению; фильтрационная камера, например, Pseudococcus (рис.-
396 F, FI), устроенная приблизительно так же, как у предыдущих форм,
приходит в контакт с разросшейся, в виде ампулы, прямой кишкой (Red),
и несколько вдавлена в эту последнюю. Вода диффундирует, таким образом,
через два эпителия так же, как в предыдущих случаяхи, кроме того, еще через
эпителий прямой кишки. Путь воды, таким образом, еще более короток. Если
все отделы кишечника Pseudococcus сохраняют нормальную структуру и про-
ходимость, то у Lecanium (рис. 396 G) задняя кишка редуцирована, так что
нормальное сообщение между средней и прямой кишкой отсутствует. Экс-
кременты и экскреты могут быть выведены из организма только путем диффу-
зии сквозь стенку средней кишки и ректальной ампулы. Наконец, у Lepi-
dosaphes (Diaspidinae) средняя кишка заканчивается слепым мешком (рис.
396 Я), который соединен с ректальной ампулой только двумя тонкими
тяжами, не имеющими внутри никакой полости, Какие-либо вещества могут
попасть из средней кишки в прямую, лишь пройдя через стенку кишки, по-
лость тела и кровь и через мальпигиевы сосуды. Последние в связи с этим
сильно, увеличены. У филлоксеры происходит облитерация анального от-
верстия и исчезновение мальпигиевых сосудов.
Вебер( 1938) относит фильтрационную камеру не к средней кишке, как это сделано
выше, а к передней (рис. 396 Е). Однако, по некоторым данным, фильтрационная
камера начинается позади кардиального клапана, откуда можно заключить о
принадлежности ее к средней кишке.
§ 3. ЗАДНЯЯ КИШКА
Задняя кишка происходит из впячения эктодермы — и р о к т о д е-
у м а, В соответствии с этим она выстлана изнутри хитиновой интимой.
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задней кишки обычно тонка, но может образовывать различного рода ши^
пы, зубцы (398 В, Cuti) и т. п. структуры. В отличие от интимы пе-
редней кишки она проницаема для воды (Эйдманн, 1922).
Мускулатура задней кишки менее правильно расположена, нежели тако-




Рис. 397. А — задняя кишка'Гусеницы совки; В —.то же,
в продольном разрезе при сокращенном состоянии.
а—граница средней и задней кишки, Ь—складка пилорического от-
дела, Abd IX , Abd К — девятый и десятый абдоминальные сегменты,
т. long— продольные мышцы, т. sph —сфинктер. Прочие обозначения
см. рис. 375, стр. 476.
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В общем внутри располагаются кольцевые мышцы, снаружи продольные,
но, кроме того, бывают добавочные слои. На заднем конце кишечная муску-
латура переходит в таковую стенки тела и служит для расширения просвета
кишки. У гусениц имеются почти продольные мышечные тяжи между кишкой
и стенкой тела (рис. 397 Л). Они имеют значение для дефекации. В про-
€тейших случаях, например у Anurida или у веснянок, дифференциация
в пределах задней кишки весьма слаба (рис. 375 В, С, Prod). Но у больший-
Рис. 398. Кишечник панорпы (взрослой).
А — продольный разрез через начало задней
кишки; В — попёргчный разрез через пилори-
ческии отдел; С — поперечный разрез через
тонкую кишку. По Греллю.
Cut—кутикула, Cut^ —ее шипики, Ер— эпителий,
m. circ, т . long — кольцевые и продольные мышцы,
Rhabd — рабдориум.
сгва насекомых она подразделена на три отдела: пилорическии отдел с пило-
рическим клапаном, тонкую кишку и прямую кишку, или ректум, с ректаль-
ным клапаном и ректальными железами или ректальными сосочками.
А. Пилораческай отдел
Пилорическии отдел граничит со средней кишкой, и в него открываются
мальпигиевы сосуды. Иногда он не отличается по толщине от следующего
отдела, иногда, наоборот, имеет вид короткого вздутия, как, например, у
многих полужесткокрылых (рис. 386 С, Pyl). У гусениц он короток, толст и
отделен от средней кишки кольцевой складкой (рис. 397 А, В, а) с силь-
ным мышечным кольцом. За нею следует еще такая же складка (Ь) и еще
дальше — пилорическии клапан (V. pyl). Он представляет собою очень
сильную кольцевую складку, но образует также и систему продольных
складок, из которых особенно велики четыре. За клапаном следует
сфинктер (т. sph). Между клапаном и сфинктером открываются мальпи-
гиевы сосуды (Malp). Кроме кольцевых мышц есть еще продольные, которые
прикреплены к пилорическому отделу только своими концами. Вся эта си-
стема мышц служит Для закрывания и открывания пилорического отдела
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задней кишки. Сокращение клапана прекращает доступ пищи из средней киш-
кя, и тогда задняя может получать лишь продукты деятельности мальпи-.
гиевых сосудов. Сокращение сфинктера изолирует полость пилорического
отдела от полости тонкой кишки; сокращение продольных мышц приводит
к образованию круговой складки, в которую открываются мальпигиевы
сосуды. Продольные складки эпителия пилорического отдела очень хорошо
выражены также у панорпы (рис. 398 В).
Б. Тонкая кишка
Тонкая кишка (ileum) иногда отсутствует, и, как например у некоторых
Hemiptera, пилорический отдел непосредственно переходит в ректум. Эпи-
телий ее не дает таких глубоких складок, как в пилорическом отделе, мы-
шечные слои тоже слабее. Иногда тонкая кишка, как например у каллифоры
или у панорпы, оправдывает свое название и Довольно длинна и тонка
(рис. 376 А, 382, А, II). Но у гусениц она коротка и толста (рис. 380 А, 397 А).
У жука Phyllophaga (рис. 386 Е) она подразделена на передний толстый
(Hi) и» задний узкий //2 отделы. У личинок пластинчатоусых, наоборот, перед-
ний отдел узок, а задний сильно расширен в виде «ферментативной каме-
ры», интима которой дает множество разветвленных выростов (рис. 386 A, G),
связанных с наличием симбиотических организмов (стр. 526).
Функция тонкой кишки, повидимому, — всасывание воды из пищевой
массы. Последняя становится тем суше, чем ближе она подвигается к концу.
Еще более ясно эта функция выражена в прямой кишке.
В. Прямая кишка
Прямая кишка — наиболее сложно устроенный отдел задней кишки.
В ней происходит окончательное формирование экскрементов. Размеры
прямой кишки различны; она невелика, например у личинок некоторых ко-
маров и у пластинчатоусых (рис. 386 Е, Red), объемиста, например у му-
равьев (рис. 386 F). У медоносной пчелы прямая кишка невелика (рис.379,
А), но так как пчелы не испражняются в улье, то зимой в прямой кишке на-
капливаются экскременты, она раздувается и ее вес доходит до половины
веса пчелы (рис. 383/7,). Весной при «облете» кишечник очищается и прямая
кишка возвращается к нормальному размеру (3830). Мышечные слои обна-
руживают большое разнообразие по степени своего развития. Иногда про-
дольные или кольцевые мышцы могут даже отсутствовать. Обычно кольцевые
мышцы, сильно развиваясь вокруг анального отверстия, образуют сфинктер,
регулирующий дефекацию.
а. Р е к т а л ь н ы й к л а п а н
В начале прямой кишки находится р е к т . а л ь н ы й к л а п а н . Его
строение и функция особенно детально изучены у мух. Прямая кишка
каллифоры имеет обильное кутикулярное вооружение. Оно состоит
из различного типа пластинок, несущих каждая по одному шипу. Как
видно на вскрытой и развернутой прямой кишке каллифоры (рис. 399 А),
эти элементы располагаются правильными кольцевыми рядами,
причем в соседних рядах они обнаруживают шахматное расположе-
ние. Можно различить пять зон шипов. В первой, т. е. передней, зоне
(I), а также и во второй (II) шипы направлены вперед. Удлиненные
пластинки третьей зоны (III) расположены в пять рядов и несут по одному
крепкомушипу, обращенномуназад.Четвертая зона (IV ) лишена вооружения
и состоит из продольных складок, пятая (V) несет шипы, обращенные вперед.
Шипы и их пластинки (Cutt) представляют собою местные утолщения
наружного плотного слоя кутикулы, под которым лежит гораздо более мяг-
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кий и толстый слой (Cut%). На продольном разрезе через прямую кишку
видно, что на уровне III и IV зон эпителиальные клетки очень высоки
и Вытянуты, а мягкая кутикула толста и обнаруживает фибриллярную




ние — р е кт а л ь н ы й
к л а п а н (рис. 399 В,
III, IV). Его просвет
узок в положении по-
коя и выстлан кутику-
лой IV зоны, лишен-




ми шипов /// зоны.
Но в силу того, что
эпителий на этой по-
верхности завернут по
сравнению с предыду-













(рис. 399 C,D,E). Сам
ректальный клапан
совершает как бы
Рис. 399. Ректальный клапан CaUiphora erythrocephala, по Грахам Смиту. А — слева
внутренняя поверхность вскрытой задней кишки в области ректального клапана,
справа типы его шипов и пластинок; В — продольный разрез через клапан в
положении покоя; С — раскрывание клапана; D, Е— поворачивание его концами
шипов (III) назад.
I, II, III, IV, V — пять зон кутикулярных пластинок, Iα, II a, III a, Vα — кутикулярные пла-
стинки зон 1—V, в и д е поверхности, I Ь, II Ь, III ft, V <£— продольные разрезы через стенку
кишки на уровне зон /—V, Cut^ — плотная кутикулярная пластинка с шипом, Си( 3 — мягкая ку-
тикула, Ерх— клетки эпителия прямой кишки, т — мышцы.
взмах назад, шипы III зоны, смотревшие в покое вперед (В),
описывают дугу в 180° и поворачиваются концами назад (Е).
Удлиненная форма клеток ректального клапана а, повидимому, также
и структура мягкого слоя кутикулы сообщают клапану необходимую под-
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вщность. Пищеварительные остатки из передней части прямей кишки пе-
редвигаются в заднюю сквозь раскрывшийся ректальный клапан. Шипы
клапана зацепляются за перитрофическую мембрану, которой окружены пи-
щевые остатки, и протаскивают ее
назад. Обратное перистальтиче-
ское движение возвращает кла-
пан к исходному закрытому по-
ложению. Шипы остальных зон,
повидимому, удерживают в это
время перитрофическую мембра-
ну на месте.
б. Р е к т а л ь н ы е ж е л е з ы
Р е к т а л ь н ы е ж е л е з ы
представляют собою органы, же-
лезистая функция которых не
доказана. Тем не менее назва-
ние желез укрепилось за ними.
В некоторых случаях они стано-
вятся выпуклыми и тогда их на-
зывают р е к т а л ь н ы м и с о-
с о ч к а м и . Они отсутствуют
лишь у поденок, у жуков, кроме
мертБоедсв, у большинства полу-
жесткокрылых и у большинства
личинок Holometabola. Они на-
ходятся в самом заднем отделе
прямой кишки в числе трех,
иногда четырех, а чаще всего
шести органов, расположенных
кольцом. Лишь в немногих слу-
чаях, как, например, у жуков
мертвоедов и у мухи My das, их
значительно больше.
Тонкова (1923, 1925) делит
ректальные железы на однослой-
ные и двуслойные. О д н о -
с л о й н ы е представляют со-
бою местные утолщения эпите-
лия, возникшие благодаря удли-
нению клеток. Такой тип встре-
чается, например, у личинок
стрекоз и у мертвоедов (рис. 400
С, А). Д в у с л л и н ы е сосоч-
ки состоят из высокого ректаль-
ного эпителия (рис. 400 В, D,
£/>,), который вдается в полость
кишки, а со стороны полости
тела покрыт еще слоем клеток
(Ер2). По Эвениусу (1933) этот
последний происходит из клеток
полости тела. В зависимости от того, имеется ли полость между обоими
слоями, различают плотные, например у наездников (рис. 400 В), и полые,
например у пчелы (£>), двуслойные сосочки. Наконец, у блох и у двукры-
лых имеются к о н у с о в и д н ы е ректальные сосочки. Это выртупы
эпителия, торчащие в просвет кишки, с полостью, не отгорожен-
Prect
Рис. 400. Ректальные сосочки. А — жука
Ptwsphuga atrata (Silphidae); В — наездника
Microcryptus (Ichneumonidae); С — личинки
стрекозы Agrion hastulatum; D — пчелы Apis
mellifka; E—схема циркуляции воды в кишеч-
нике и мальпигиевых сосудах насекомого,
по Вигглесворту; стрелки показывают напра-
вление передвижения воды. В, С — по Тон-
ковой.
Ер — эпителий ректального сосочка, £р, £р
а
 — вну-
тренний и наружный эпителий ректального сосочка(железы), Mes — средняя кишка, Malp—мальпигиевы
сосуды, т. circl-—кольцевые мышцы, P. red — рек-
тальный сосочек, Тг — трахея. Прочие обозначения
см. рис. 375, стр. 476.
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ной от полости тела. Их можно считать за производные однослойных
сосочкой. Строение их может достигать чрезвычайной сложности.
















группами по 2—8 штук.
На сосочке насчитыва-
ется около 300 групп и
они обнаруживают спи-
ральное расположение.
Кроме того, в состав со-
сочка входят еще ради-
альная мембрана,ворон-
ка и трахеи. Ради-
а л ь н а я м е м б р а н а
(Мет. г) покрывает эпи-
телиальные клетки со-
сочка со стороны полости




ные клетки с вытяну-
тыми ядрами (рис. 401 В,
Nuc). Наружный край
мембраны связан с двумя
мышечными слоями пря-
мой кишки, наружным
кольцевым (т. circ) и
внутренним продольным
(т. long). Внутренний
Рис. 401. А — ректальный сосо-
чек мухи Calliphora erythroce-
phala, вскрытый вдоль, слева
его эпителиальные клетки по-
казаны в разрезе, справа так
же и со свободной поверхности,
стрелки справа показывают
промежутки между воронкой
и медуллой; В — слой наруж-
ных кольцевых мышц (т. circ)
ирямой Кишки около основания
,
 ; ректального сосочка; С — то
rm.long же, слой внутренних продоль-
ных мышц (т. long). По Гра-
хам Смиту.
Ер — эпителий сосочка, Ер
а
 —эпи-
телий прямой кишки, Cut •—кутику-
ла с группами шипов, Itif — во-
ронка, Мей — медулла, Мет. г —
радиальная мембрана, т — мышца.
т. circ — кольцевые мышцы прямой
кишки, т. long — то же, продольные,
Nuc — ядро клетки, лежащей на
мембране, Тг—главная трахея, Tri—
трахеи внутри эпителия.
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край мембраны заворачивается внутрь сосочка и образует там во ронку( Inf ) ,
ронизанную многочисленными отверстиями. Трахеи (Тг) входят в полость
Йосочка и обильно ветвятся, проникая во всю толщу эпителия (Tr^). Их
вные стволы окружены клеточной массой — м е д у л л о й (Med)*
еется и ряд других составных частей ректального сосочка каллифоры, но
^сказанного достаточно, чтобы показать, насколько сложно его строение.
f. Относительно ф у н к ц и и ректальных сосочков высказывалось много
Предположений. Их считали секреторными органами, эндокринными желе-
Ьами, приписывали им функцию разрывания перитрофической мембраны.
В последнее время укрепляется взгляд, что ректальные сосочки служат для
отсасывания воды из экскрементов. По Вигглесворту (1932), для сухопутных
насекомых сохранение воды в организме очень важно, соответствующие
органы должны работать весьма активно и поэтому должны иметь,
обильное снабжение трахеями. Согласно его наблюдениям, в прямую,
кишку из мальпигиевых сосудов поступают
' гранулы мочевой кислоты с большим количеством
:
 Жидкости. Затем вода отсасывается ректальными
железами (рис. 400 Е), и экскременты становятся
плотными. Однако другие исследователи счи-
тают строение ректальных сосочков слишком
сложным для указанной функции. С другой
стороны, высшие мухи имеют, как мы видели
(стр. 484), пищевой резервуар с постоянным
запасом в нем жидкости, так что, очевидно,
проблема сохранения воды у них не осо-
бенно остра. Ректальные железы есть у ба-
бочки тутового шелкопряда, которая не пи-
тается. Они описаны также у личинок стрекоз
(Фаусек, 1886), т. е. у водных форм.
Отмечена, наконец, ритмическая пульсация их
у каллифоры (Лоун, 1895). Таким образом, кроме
всасывания воды, ректальные сосочки, видимо,
несути, судя по сложности этих органов, еще ка-
кие-то важные функции. Жданов (1939) в отно-
шении насекомых вообще поддерживает мнение
о поступлении воды в кровь через ректальные
сосочки и ее сохранении в организме. Но, с
другой стороны, он указывает, что пчела при
заглатывании нектара вводит в кишечник большое
количество воды и нуждается поэтому в удалении
ее из организма, что и может происходить через
ректальные сосочки и связанные с ними части
трахейной системы.
Рис. 402. А — кишечник ли-
чинки плавунца Dytiscus mar-
ginalis; В — схема заднего
конца молодой личинки на-
ездника Apanteles; С —тоже»
взрослой. Из Иммса.
a — добыча, Amp. reef— ректаль-.
ная ампула, Proct —задняя киш--
ка. Прочие обозначения см. рис.
375, стр. 476.
В. Ректальная ампула
У некоторых насекомых прямая кишка обра-
зует направленный вперед вырост, называемый
ректальной ампулой, или слепой кишкой. При-
мер ее мы видели у червецов (стр. 505), где она связана с фильтра-
ционной камерой. Она встречается также у водных насекомых. У жука
плавунца она (рис. 379 D, Amp. red) содержит жидкие экскременты.
Последние выводятся из нее по мере поступления пищи в зоб и таким
образом компенсируется увеличение веса насекомого. Водяной клоп Nepa
регулирует свой удельный вес, набирая и выпуская воздух в ректальную,
ампулу. У личинки плавунца этот орган особенно велик (рис. 402 А,,
Amp. red). При линьке личинка щ бдрает в нее воду, создавая давление •
изнутри на сбрасываемую кутикулу.
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Г. Связь задней кишки со средней
В некоторых случаях выделение экскрементов биологически невыгодно,
высшие перепончатокрылые проводят весь личиночный период своей
жизни в небольшой ячейке и питаются пищей, которая либо заготовлена за-
ранее матерью, либо постоянно доставляется взрослыми особями. Если бы
экскременты выделялись нормально, ячейка загрязнялась бы. У личинок
наездников выделение экскрементов в окружающие ткани хозяина имело бы
гибельные последствия. У личинок высших и эндопаразитических перепон-
чатокрылых средняя кишка заканчивается слепо и изолирована от задней
(рис. 402 В). Таким образом, состояние, которое у других насекомых су-
ществует только во время эмбрионального периода, здесь сохраняется у
личинки. Экскременты накапливаются в слепом конце средней кишки.
Перед окуклением оба отдела кишечника соединяются (рис. 402 С), и экс-
кременты впервые выводятся.
У наездника Exochilum экскременты образуют в нижней части кокона нечто вроде
чаши, в которой помещается задняя половина куколки и сброшенная последняя личиноч-
ная шкурка. У молодых личинок наездников, например у Apanteks, кроме того, задняя
кишка вывернута наружу и служит для дыхания (рис. 402 В, Proct)n лишь в послед-
нем личиночном возрасте втягивается внутрь и соединяется со средней кишкой (рис. 402 С).
Песок в воронке муравьиного льва (стр. 66) должен сохранять свою сыпучесть. В связи
с этим средняя кишка личинки заканчивается слепо, и экскременты выбрасываются
только после вылупления взрослого насекомого. Они имеют вид твердых розовых телец,
которые раньше принимали за яйца. У личинок ос эпителий средней кишки переходит
в таковой задней, так что полости этих двух отделов анатомически не разделены. Од-
нако же физиологически они изолированы.
§ 4. СЛЮННЫЕ ЖЕЛЕЗЫ
Кишечный канал насекомых не имеет обособленных желез. Единствен-
ными железами, которые с ними физиологически связаны, являются слюнные.
Однако связь их с кишечником не особенно тесна. Во-первых, они открыва:
ются, в сущности, даже не в кишечный канал, а в саливариум (стр. 43) или
в полость хоботка. Во-вторых, у личинок перепончатокрылых и у гусениц
нижнегубные слюнные железы превращены в шелкоотделительные.
Термин слюнные железы не особенно точен. Все три пары челюстей
имеют связанные с ними железы, которые соответственно и получают наз-
вания мандибулярных, максиллярных и лабиальных. У черного таракана
и у муравья Myrmica имеются даже антеннальные железы. Как указы-
вает Махотин (1940), метамерное расположение этих желез позволяет
сравнивать их с выделительными органами ракообразных, но последние
представляют собою мезодермальные органы, тогда как челюстные железы
насекомых, повидимому, всегда имеют эктодермальное происхождение.
В силу этого, указанная гомологизация не может считаться установленной.
С другой стороны, у Coccinellidae бывает до трех пар лабиальных желез
и встречаются переходы от одноклеточных челюстных желез к многокле-
точным, что говорит в пользу их происхождения от кожных желез (Прадан,
1939). Наибольшее значение в качестве слюнных имеют лабиальные
железы. Они образуются у зародыша в виде двух впячений позади зачатка
нижней губы. Затем их отверстия сближаются и сливаются в одно общее
отверстие. Последнее смещается вперед и после слияния правой и левой
половины нижней губы оказывается впереди нее, т. е. в саливариуме.
Остановимся на нескольких примерах.
У личинки п а н о р п ы (рис. 403 А) каждая лабиальная слюн-
яая железа состоит из железистой и выводной частей. Первая пред-
ставлена системой разветвленных клеточных тяжей (рис. 403 A, GL sal),
которые лежат на лопастях жирового тела и впадают в несколько выводных
протоков (D. sa^ ) . Выводные протоки в свою очередь впадают в пузыревид-
ный резервуар (Res. sal
x
), а от него отходит непарный слюнной проток
(D. sal), открывающийся между гштофаринксом и нижней губой. Стро-
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«ние железистых тяжей своеобразно. Они слагаются из крупных округлых
клеток, расположенных в два ряда. Клетки пронизаны общим внутриклеточ-
ным каналом (рис. 463 В, Сапг),
в который впадают выводные ка-
нальцы отдельных клеток ( Сап2).
Слюнной проток выстлан хити-
ном, образующим опорные утол-
щения в виде дужек, придающие
«ему некоторое сходство с трахеей
(рис. 403 D). Наконец, близ вы-
хода общий проток снабжен на-
сосом. Полость последнего на раз-
резе дугообразна (рис. 403 С,
5а/. р), дорсальная стенка его
может приподниматьсявверх при
помощи мышц, и таким образом
полость расширяется. Возвраще-
ние к прежнему объему происхо-
дит за счет эластичности хитина.
Возможно, что секрет железы
служит для склеивания частиц
земли в норке (Шиперович, 1925).
Совершенно иное строение
имеют слюнные железы у взрос-
лой панорпы. Наиболее замеча-
тельно различие в их строении
у самцов и самок. У самки они
невелики и состоят из двух
вытянутых секреторных мешоч-
ков, открывающихся через of-
щий непарный слюнной проток
Can,
D.tat
Рис. 403. Слюнные желе-
зы личинки панорпы, по
Греллю. А — расположе-
ние слюнной железы на
лопастях жирового тела;
В •— продольны^пазрез
железистого тщШ& С —
поперечный разрез обще-
го выводного протока же-
лезы в месте расположе-
ния насоса; £>—хитино-
вая выстилка общего вы-
водного протока железы.
Adip—жировое тело, Сап, — секреторный канал, Сащ — его внутриклеточные ветви, Cut — кути-
кула, D. sal — слюнной проток, D. salt — его ветви, Яр—эпителий -выводного протока, 01. sal—
слюнная железа, Oral — оральная поверхность нижней губы, Nuc — ядро, ке$. sal — слюнной резер-
вуар, Sal. р — слюнной насос.
(рис. 376 A, Gl. sal), последний проходит в хоботок впереди нижней
губы. У самца (рис. 404 А) железы громадны и заходят далеко в брюшко.
Cut Sal.p_ EP
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Каждая состоит из трех толстых железистых трубок (Gl. sal), образующих
многочисленные переплетающиеся изгибы. Трубки открываются на каждой
стороне в широкий собирательный отдел (Coll. sal). Оба отдела впадают в
непарный проток (D. sal), который открывается впереди нижней губы и
снабжен прессом (рис, 404 В), находящимся в хоботке (рис.404 A, Pr. sal).
Он сходен с насосом личинки, но развит сильнее, а его мышцы не связанй
со стенкой тела. Парная косая группа мышц, начинаясь на верхней стенке
пресса (рис. 404 В, т. sal^), переходит на его нижнюю поверхность. Непар-






Рис. 404. Слюнные железы £амца панорпы, по Греллю. А — рас-
положение желез в теле; В — концевая часть (пресс) выводного
протока и ее мускулатура; С — тоже, в продольном разрезе.
Coll. sal — собирательный отдел слюнной железы, Cutl — дорсальная кутикула
пресса, Сш^ — то же, вентральная, D. sal — слюнной проток, 01 — железистые
клетки, 01. sal — слюнная железа, т. sal— мышца пресса железы, m. sal, —
непарные мышцы пресса железы, т. sal2 — то же, парные, Prov — провентрику-
лус, Pr. sal — слюнной пресс.
Железы обоих полов выделяют обильную бурую слюну, играющую роль
и при питании и при защите (Шиперович, 1925). Но громадные железы самца
выполняют еще и другую функцию. При копуляции самец выделяет один за
другим из ротового отверстия молочного цвета цилиндрические тельца дли-
ной в 2 мм, которые поедаются самкой. За время копуляции самка съедает
до 8 таких цилиндров (Шиперович). Цилиндры представляют собой
коллоидный секрет слюнных желез самца. Пресс служит для того, чтобы
разделять коллоидную массу на куски. Сперва полость его расширяется и в
нее входит коллоидный секрет, затем опускается задний конец сильно скле-
ротизированной верхней стенки (рис. 404 С, CutJ пресса и тем самым отре-
зает коллоидную массу, находящуюся внутри пресса, от остальной части.!
Последующее опускание всей верхней стенки пресса выталкивает коллоид
вперед. Поскольку секрет желез самца поедается другой особью, самкой,






Лабиальные слюнные железы Heraiptera, например Naucoris (рис. 405),
слагаются из двух отделов. Главный отдел состоит из крупных клеток, про-
свет его узок, в свою очередь подразделен на три части (рис. 405 A, Gl.
.fint, Gl. centr,Gl. p'ost). Клетки добавочного отдела мелки, а полость широка
(Gl. me). Оба отдела соединены длинным каналом. Выводной проток всей
железы (D. sal) отходит от главного отдела. Функциональнее различие
отделов недостаточно выяснено. Добавочный отдел, повидимому, не служит
резервуаром, но секрети-
рует. В главном же отделе
одни группы клеток выде-
ляют жироподобный, а дру-
гие альбуминоидный секрет.
Судя по работе Шёльце-
ля (1937) над эмбриональ-
ным развитием в ш е й, их
слюнные железы открыва-
ются между гипофарин-
ксом и нижней губой,
т. е, являются лабиаль-
ными. Вши имеют две пары
слюнных желез: бобовид-
ные и подковообразные
(рис. 405, Gl. sfl/,, Gl. sal2).
Их выводные протоки со-
единяются в общий непар-
ный проток. Путем инъек-
ций под кожу человеку
эмульсий из тех и других
желез установлено (Пав-
ловский и Штейн, 1924),
что секрет бобовидных же-
лез вызывает ощущение зу-





видных желез не дает этого
эффекта. Таким образом,
две пары слюнных желез
вшей отличаются по свое-
му физиологическому дей-
ствию. Кроме того, в слюне
вшей содержится антикоа-
гулин.' Лабиальные слюнные железы имеются и у с е н о е д о в , но дор-
сальная их пара несет шехкоотделительную функцию (стр. 388), а вент-
ральная сохраняет функцию слюноотделения (рис. 320 А). Лабиальные
.слюнные железы таьже прекрасно выражены у двукрылых, как в личи-
ночном, (рис.-406 D, Gl. sal), так и во взрослом состоянии (рис. 382 Л),
они очень длинны и далеко заходят назад. У взрослой мухи их задние концы
лежат в брюшке. У т а р а к а н а лабиальные железы гроздевидны и снабжены
' овальным резервуаром (рис. 406 Л, Res. sal). У б о г о м о л о в альвеолярные
дольки желез впадают в пар у длинных протоков (рис. 406 В, D. sal), которые
соединяются в непарный канал, открывающийся на нижней губе; резервуара,
характерного для тараканов, нет, но есть пара небольших мандибулярных
желез (Gl. md). Мандибулярные железы имеются также у г у с е н и ц . У




Рис. 405. А — слюнная железа самки клопа NaucortS
cimicoides, половина слюнного аппарата частично
вскрытая; В — анатомия вши Pediculus humanus.
В из Матесона.
Amp. reel — ректальная ампула, Ао — аорта, Соес — слепые
придатки средней кишки, Cor — сердце, D. ej — семеизверга-
тёльный канал, D. sal—слюнной проток, D. salt—проток доба-
вочного отдела слюнной железы, Gl. асе — добавочный отдел
слюнной железы, Gl. ant — передняя часть. главного отдела
железы, Gl. centr — то же, главная часть, Gl. post—•Tβ же,
задняя часть, Gl. salt —бобовидная слюнная железа, Gl. saU—
то же, подкововидная, Gn — ганглии, Matp — мальпигиевы)
сосуды, Mes— средняя кишка, Oes — пищевод, Реп — пенис,
Rect — прямая кишка, Т —• семенник, V, d — семепровод.
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елегка ветвящегося секреторного отдела, который затем расширяется в резер-
вуар, а последний открывается у основания мандибул. Пахучий секретжелезы
содержит 10% серы и, в противоположность мнению, высказанному Лионе
еще в XVI11 в., не действует химически на древесину, так какгусеь'ицыСояяи*
не обладают способностью переваривать клетчатку (стр. 524). Сложную си-
стему слюнных желез имеют п е р е п о н ч а т о к р ы л ы е . У пчелы,
как мы видели (стр. 389), имеется четыре главных пары желез, у наезд-
ников отмечено до шести пар, а у некоторых одиночных пчел, например
у андрены, их насчитывают до восьми пар.
"'—Anus
Риг. 406. А — слюнные железы таракана Periplaneta. orientalis; В — слюнные железы
богомола Mantis religiosa; С — то же, часть при большем увеличении; D—кишечник
личинки слепня Tabanuswitimnalis. А по Эйдмчнну, D по Олсуфьеву.
Abd — брюшко, Ceph — головные склериты, D, sal — слюнной проток, О1. md —• мандибулярная
железа, G/. sal— слюнная железа, С(. salt —альвеола слюнной железы, Gn— ганглий, Hyp — ги-
пофаринкс, Mesoth — среднегрудь, Metath — заднегрудь, Proth — переднегрудь, Res. sal — слюнной
резервуар, Sal. р — слюнной насос. Прочие обозначения см. риа 375, стр. 476.
Таким образом, железы, называемые слюнными, разнообразны по стро-
ению, происхождению и функциям. Характерно, однако, что у ряда насе-
K> МЫХ отсутствуют лабиальные железы. Таковы личинки хищных жуков
(Car*;bid ie, Dytiscidae, Silphidae), обладающие способностью к внекишеч-
ному перевариванию»
У кровососущих двукрылых мы встречаем различные типы слюнных
желез. У мошек (Simuliidae) в их парной слюнной железе Рубцов (1940)
различает колбасовидный V-образный-согнутый секреторный отдел, состоя-
щий из одного слоя крупных клеток и наполненный каплями сецрета
(рис. 379 у, Gl. sal), и шаровидный резервуар (Res. sal), который посредством
тонкого протока соединяется с глоткой. У москита Phlebotomus, по Пер-
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Яильеву (1937), две шаровидных овальных железы лежат в переднегруди,
%% тонкие протоки соединяются в один, который впадает в гипсфаринкс.
Реред впадением имеется расширение — слюнной насос, снабженный силь-
доЙ мускулатурой (рис. 379 N). Наконец, у Anopheles наблюдается довольно
Значительное видовое разнообразие в строении слюнных желез. Железы
являются парными и лежат в вентральной области груди. У большинства
видов каждая из них состоит из трех долей, причем давно отмечается, что
отдельные части железы различно относятся к Применяемым в микротехнике
краскам. Так например, у Anopheles maculipennts интенсивно окрашивается
малая доля железы и концы двух больших, тогда как основные части послед-
них окрашиваются слабо (рис. 379 Р). Относительные размеры долей у дру-
гих видов Anopheles могут быть иными, у A. hyrcanus железа четырехдоль-
чатая, тогда как у самцов, которые, как известно, не сосут кровь, железы




Пищеварительные соки насекомых содержат ряд ферментов, которые
служат для химической переработки пищевых веществ. В зависимости от
рода питания они чрезвычайно разнообразны.
§ I. ФЕРМЕНТЫ
Элементарным методом констатирования ферментов является экстраги-,
рование тела насекомого, или его кишечника, или отдельных частей ки-
шечника и последующее испытание действия экстракта на те или иные пище-
вые вещества.Ферменты насекомых,в соответствии с тремя основными группа-
ми пищевых веществ —белками, углеводами и жирами,— делятся на три
группы. Протеолитические ферменты, или п р о т е а з ы расщепляют белки.
Они выделяются эпителием средней кишки. В зависимости от реакции среды,
необходимой для их действия, различают протеазы пепсинового и трипси-
нового типов. У личинок щелочное состояние кишечной среды преобладает,
в силу чего у них преимущественно присутствуют триптазы. Обычным же
состоянием у насекомых является смесь триптаз и пептидаз. Протеазы раз-
лагают белковую частицу до полипептидов. Эги последние распадаются на
аминокислоты при помощи пептидаз. Протеазы находятся в содержимом ки-
шечника, тогда как пептидазы встречаются преимущественно внутри клеток.
Отсюда заключают, что распадение до аминокислот является интрацеллюляр-
ным процессом. Различаются еще, кроме того, следующие категории протеаз.
1) Карбоксиполипептидазы, которые действуют на кислотные остатки бел-
ковых цепей, если в состав последних входят некоторые определенные
аминокислоты. 2) Аминополипептидазы, которые реагируют на амино-
группы в любых естественных белковых цепях. 3) Дипептидазы, действую-
щие на дипептиды.
К а р б о г и д р а з ы — ферменты, действующие на углеводы, присут-
ствуют у насекомых в большом количестве, делятся на гексоксидазы и поли-
азы. Гексоксидазы превращают дисахариды в моносахариды и образуются
в слюнных железах. Полиазы разлагают высшие углеводороды, и, соответ-
ственно классификации последних, делятся на амилазы, которые превра-
щают крахмал в сахар, и на гемицеллюлазы и целлюлазы, действующие на
клетчатку и близкие к ней вещества. Амилазы находятся в слюне и отсут-
ствуют, если нет слюнных желез, как, например, у Dytiscus и Carabus.
Наконец, жиры разлагаются на жирные кислоты и глицерин при помощи
л и п а з , которые образуются так же, как и прогеазы в средней кишке на-
секомых.
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Интересно, что кроме слюнных желез и эпителия кишечника, пищева-
рительные ферменты могут образовываться в мальпигиевых сосудах. Так,
у йгрямокрылых, у жужелиц (Шлоттке, 1937) и у жуков мертвоедов (Мюллер,
1938) в мальпигиевых сосудах констатирована дипептидаза.
«Ферментное зеркало», т. е. соотношение качественного и количествен-
ного состава ферментов в кишечнике, весьма разнообразно не только у
разных видов насекомых, но иногда у одного и того же насекомого в зави-
симости от стадии его развития или от характера пищи в данный момент.
В общем наблюдается соответствие между пищей и составом ферментов. Так,
у всеядного таракана, поедающего белки, жиры, крахмал, сахар и мальтозу,
найдены протеаза, липаза, амилаза, инвертаза и мальтаза (Вигглесворт, 1927).
Интересны в этом отношении сравнительные данные. У плотоядного куз-
нечика Decticus преобладают протеаза и липаза, тогда как действующая
на клетчатку лихеназа отсутствует. Между тем у саранчевых, кото-
рые являются вегетарианцами, лихеназа имеется. Но, кроме того, по Неню-
кову и Парфентьеву (1929) у них в кишечнике имеется набор других фермен-
тов, действующих на растительную пищу, как то: амилаза, сахараза, ину-
лаза и целлюлаза. У кровососущих мух цеце протеазы имеются в большом
количестве, карбогидразы почти отсутствуют. Наоборот, каллифора отли-
чается малым количеством протеаз и сильным преобладанием карбогидраз.
Слепень Chrysops, который питается и кровью и нектаром, имеет в сред-
ней кишке как протеазу, так и карбогидразы. У хищной жужелицы
Pterostictius амилазы очень мало, но у питающейся семенами жужелицы
Pseudophonus — много. Кожанчиков (1946) исследовал действие амилазы
-черепашки Eurygaster integriceps на крахмал различных растений. Оказа-
лось, что если глицериновая вытяжка из 10 мг ее кишечника переваривает
I мг пшеничного крахмала в течение 4 ч. 20 мин., то для переваривания
таких же количеств рисового и картофельного крахмала нужно соответ-
ственно 5 ч. 16 м. и 7 ч. 10 мин. Этим, очевидно, и объясняется то, что посевы
пшеницы столь сильно страдают от нападений черепашки. С другой стороны,
интересно, что в аналогичных опытах с многоядным клопом Dolycoris bac-
сагит переваривание пшеничного крахмала заняло вчетверо больше вре-
мени — 21 ч. 40 мин., а в опыте с, питающимся на березе, Elasmostethus inter-
stinctus в десять раз больше — 40 ч. 15 мин. (Кожанчиков).
Интересны изменения состава ферментов при метаморфозе. У гусениц
имеются все три главных группы ферментов, протеазы, карбогидразы и ли-
пазы. Это связано с их питанием зелеными листьями, которые содержат
разнообразные пищевые вещества. Между тем у взрослой бабочки, которая
переходит на узкий режим питания сахарами нектара, сохраняется только
инвертаза. У бабочек с редуцированным хоботком исчезает и эта последняя
(Штобер, 1927). У питающихся мясом личинок каллифоры в средней кишке
образуется много протеаз и липаз, а в слюнных железах очень немного ами-
лазы. У взрослой каллифоры соотношение ферментов, как мы видели,
обратное.
Экспериментальные изменения состава ферментов получены у ряда жуков.
Так, по Мюллеру, у мертвоеда Phosphuga после кормления его моллюсками
в кишечнике появляется лихеназа, у мертвоеда Blitophaga, который нор-
мально ест зеленые листья, после кормления снытью Aegopodiatn исчезает
дипептидаза и т. д.
Наконец, количество ферментов в кишечнике возрастает в начале и па-
дает в конце пищеварения. Таким образом, их выделение стимулируется при-
емом пищи.
Павловский и Зарин (1922). изучили ферменты и их распределение по
отделам кишечника у рабочей пчелы и у трутня. Названные авторы извлекали
отдельно из тела пчелы переднюю кишку, среднюю кишку, тонкую кишку
и ректум, затем эмульсировали эти органы и приготовляли из них отдельные
вытяжки, большей частью глицериновые, для химического анализа. В каж-
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дом анализе использовалось от 15 до 90 пчел. Оказалось, что передняя кишка
и тонкая кишка не выделяют ферментов, но средняя весьма богата ими.
В ней были обнаружены каталаза, амилаза, инвертаза, пепсин, трипсин
г
липаза и химозин, причем два последних фермента Павловский и Зарин
констатировали у пчелы впервые. В отношении инвертазы оказалось, что
она отсутствует во время зимовки пчел, когда они питаются заготовленным
медом. Это и естественно, так как инвертаза расщепляет тростниковый сахар
на глюкозу и фруктовый сахар, а в зрелом меду это расщепление закончено
и потому нет физиологической необходимости в инвертазе. Укажем здесь,
что инвертаза выделяется, кроме того, и слюнными железами пчелы (стр. 389).
Что касается до каталазы, то она присутствует в средней кишке в течение
всего года, отсутствует в тонкой кишке, но появляется весной вректуме,
откуда, однако же, исчезает после весеннего «облета»(см. стр. 507). Послед-
нее обстоятельство объясняется тем, что каталаза регулирует окислитель-
ные процессы, происходящие в накопившихся за зиму экскрементах и раз-
рушает избыток образующихся в организме перекисей. После удаления
экскрементов при «облете» необходимость в ректальной каталазе отпадает.
Наконец, каталаза всегда находится в естественном меде. Между тем, ее нет
в передней кишке, а проникнуть туда из средней кишки она не может вслед-
ствие того, что провентрикулус пчелы препятствует подобному проникнове-
нию. Чтобы выяснить происхождение каталазы в меду, было предпринято
кормление пчел сахаром, из которого они приготовляли мед, этот последний
скармливался им снова, и так было повторено три раза. В полученном искус-
ственном меде каталазы не оказалось. На основании этих и некоторых дру-
гих данных Павловский и Зарин заключают, что каталаза меда происходит
из нектара.
Наконец, отметим зависимость между, действием ферментов и присут-
ствием Сахаров. Демяновский, Гальцова и Рождественская (цитировано по
Демяновскому, 1940) показали, что добавление фруктового и тростникового
сахара к листьям шелковицы усиливает действие протеолитических фермен-
тов у гусеницы тутового шелкопряда. При этом интересно, что фруктоза
дает особенно сильный эффект, тогда как для глюкозы он не был получен-
§ 2. РЕАКЦИЯ СОДЕРЖИМОГО КИШЕЧНИКА
Реакция кишечного содержимого у насекомых бывает либо слабо щелоч-
ной, либо слабо кислой. Так, например, даются следующие цифры
для концентрации водородных ионов. У кузнечиков рН 5,8—6,9, у стрекоз
6,8—7,2, у японского жука 7,4—7,5,у личинок Chironomus 7,2—7,3, у взрос-
лой пчелы 5,6—6,3, у ее личинки 6,8. Для гусениц и личинок ручейников
характерна сильно щелочная реакция (рН 9,0—9,4). Прием пищи оказы-
вает влияние на концентрацию водородных ионов. У таракана после кор-
мления сахаром рН опускается до 4,4. У некоторых насекомых наблюдаются
местные различия в рН. Так, у личинки мухи люцилии щелочная реакция
кишечника около рН 7,5, а в заднем конце рН 8,0—8,5. Но в средине
средней кишки имеется короткий участок с сильно кислой реакцией рН 3,0—
3,5. Аналогичная кислая зона встречается у термита Zootermopsis (рН 3,0).
У азиатской саранчи Locusta migratoria, по Ненюковуи Парфентьеву (1929),
передняя кишка имеет кислую реакцию около 4,5, а средняя и задняя ще-
почную 7—8.
§ 3. ПЕРЕВАРИВАНИЕ ПИЩИ И ВСАСЫВАНИЕ ВОДЫ
При типичном кишечном переваривании пища захватывается челюстями
ортоптероидного рта, увлажняется слюной и смешивается с ней еще в рото-
вой полости и поступает в глотку, пищевод и зоб. Таким образом, на протя-
жении передней кишки происходит расщепление углеводов. Оно может до-
полняться механической переработкой пищи, если имеются для этого соот-
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ддетствующие структуры (провентрикулус тараканов, пестик сеноедов). Затем
Душевая масса переходит в среднюю кишку, где окружается перитрофи-
^еской мембраной и подвергается действию протеолитических и липолити-
ческих ферментов. Иногда, как например у пчелы, в средней кишке еще
.щеет место выделение ферментов, расщепляющих углеводы. В средней кишке
начинается и всасывание продуктов пищеварения, которое может продол-
жаться и в задней. Всасывание в задней кишке считают возможным у азиат-
ской саранчи Ненюков и Парфентьев (1929), а Богоявленский (1925) пола-
гает, что оно свойственно насекомым с сильно развитой задней кишкой,
тогда как при короткой задней кишке всасывание сосредоточено в средней.
.••;•, Как и другие физиологические процессы у животных с непостоянной
температурой тела, пищеварение и всасывание находятся в зависимости от
температуры окружающей среды, замедляясь с ее падением. Наглядной де-
монстрацией этого могут служить опыты Калабухова (1946), согласно ко-
торым у пчелы при + 4° и ниже всасывание глюкозы, находящейся в ки-
шечнике, замедляется настолько, что насекомое умирает от голода, хотя
и имеет запас пищи в кишечнике. Особо нужно отметить всасывание воды.
Вода принимается насекомыми в очень различных количествах в зависи-
мости от рода пищи. Растительноядные полужесткокрылые получают очень
большое количество воды вместе с пищей, но имеют фильтрационную камеру
(стр. 502), которая сокращает путь воды через кишечник. В соответствии
е этим экскременты у многих Homoptera бывают жидки.
Другие насекомые, как пчелы, бабочки и многие мухи, специально пьют
воду в больших количествах. Некоторые формы, как например мучной хру-
щак, живущие на очень сухом корме, утилизируют воду пищи. С одной
стороны, известное количество воды освобождается при окислении пищевых
веществ, с другой, эти последние, будучи в той или иной мере гигроскопич-
ными, всегда содержат некоторое количество воды. Пустынные насеко-
мые покрывают потребность в воде, поедая ночью растительные остатки^
увлажненные росой. Постельный клоп утилизирует воду крови. Если
подвергнуть его высушиванию, то при последующем приеме крови он удер-
живает из нее больше воды, чем обычно, и таким образом компенсирует
потерю, понесенную через испарение. Получая достаточное количество крови,,
он может существовать при любой влажности (Ме'лланби, 1932). Всасывание
воды стенками кишечника начинается еще в средней кишке. Пищевая масса
становится суше, чем дальше она продвигается по средней и задней кишке.
Особенно большую роль в отнятии воды от экскрементов играют ректаль-
ные железы (стр. 509). ^
Возвращаясь к полужесткокрылым, питающимся растительными соками,,
надо указать на следующее. Кроме избытка воды они получают с пищей
также и избыток углеводов, которые выделяются в виде сладких экскремен-
тов. Последние большей частью жидки, но у синайского червеца Trabutina
tnannipara, живущего на тамариксе, они тверды и содержат 55% трост-
никового сахара, 25% инвертированного сахара и 19,3% декстрина.
Эти твердые экскременты известны под именем манны. Биологическое
значение манны толкуется следующим образом. Содержание белков
в растительных соках очень мало — сухое вещество сока ситовидных
трубок растений содержит около 90% углеводов и всего около 5% бел-
ков. Поэтому насекомое вынуждено пропускать сквозь свой кишечник гро-
мадную массу воды и углеводов, чтобы извлечь из своей пищи необходимое
количество белков.Лри низкой влажности местностей, где обитает Trabutina
легко представить себе высыхание этих сахароносных экскрементов. Во-
прос о питании полужесткокрылых, однако, сложен. Так, например, мед-
вяная роса (экскременты тлей на листве) содержит еще до 3% белка (Тот,
1937), т. е. часть белков растительного сока тоже оказывается избыточной
для тлей и выводится наружу. Однако в экскрементах Trialeurodes нет ни
белков, ни углеводов, хотя это полужесткокрылое питается на тех же расте-
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ниях, что и тли. Количество воды в его экскрементах колеблется в зависи-
мости от интенсивности обмена (Вебер, 1931). Возможно, что полужеСтке-
крылые нуждаются в извлечении из растительных соков каких-либо особых
веществ не белкового характера.
Скорость переваривания пищи весьма разнообразна. По Ненюкову и Пар-
фентьеву (1929), личинки азиатской саранчи, получившие злаки, окрашен-
ные, например, фуксином или метиленовой синью, выделяют при темпера-
туре 32°С краску со своими экскрементами через час после кормления.
Такого же порядка скорость наблюдается у личинки Anopheles. Применяя
кормление порошкообразным кармином и др. веществами, Брук (1940)
установила, что они проходят через кишечник в течение 40—60 минут, при-
чем скорость зависит не от рода пищи, а от интенсивности ее заглатывания.
Однако' же у других изученных в этом отношении форм прохождение пищи
через кишечник совершается значительно медленнее. Так например, у гу-
сениц капустницы оно продолжается 36 часов, у озимой совки 140 часов
(Воскресенская), тогда как у стрекоз (Libellula) около недели (Кузнецов
<1948).
§ 4. ДЕЙСТВИЕ СЛЮНЫ И ВНЕКИШЕЧНОЕ ПЕРЕВАРИВАНИЕ
Химическая обработка пищи нередко начинается еще до введения
«е в полость кишечного канала. У насекомых, снабженных хоботками,
при этом играет роль слюна. Общеизвестно, что комнатная муха
выпускает на кусок сахара каплю слюны из своего орального диска, а затем
всасывает получающийся раствор. Аналогичное выделение слюны через хо-
боток имеет место также у пчел и бабочек.
Козьмина и Комаров (1933) показали, что глоточная железа пчелы
{см. рис. 323) является главным источником инвертазы при расщеплении
тростникового сахара нектара на фруктозу и глюкозу меда. Лабиальная
грудная железа тоже дает инвертазу, но в очень малом количестве, тогда
как инвертаза, выделяемая средней кишкой, покрывает потребности самого
организма данной пчелы. Однако есть еще много случаев специ-
ального использования слюны. У ряда кровососущих форм в слюне
имеются антикоагулины, причем на мухе цеце экспериментально
доказано их действие. Цеце, у которых слюнные железы удалены, сосут
нормально, но затем полость хоботка и резервуар закупориваются
свернувшейся кровью. Интересно, что в отношении антикоагулина
даже очень близкие формы иногда отличаются друг от друга. Так, Ano-
pheles maculipennis имеет антикоагулин, a Anopheles bifurcatus, Culex и
Aedes не имеют (Иорк и Макфай, 1924). Слюна хищных' клопов обла-
дает протеолитическим действием, она растворяет внутренние ткани добычи
и этим облегчает ее всасывание. Слюна клопа Troilus обладает даже спо-
собностью растворять хитин, благодаря чему этот хищник может нападать
на формы, защищенные толстым панцырем. О ядовитости слюны по-
стельного клопа уже говорилось (стр. 139). Аналогичное действие
слюны установлено у личинок паразитических перепончатокрылых.
Так, личинка осы Pseadogenia (Pompilidae) питается парализованными
пауками. Ее слюна растворяет и живые ткани и хитиновую кутикулу.
Личинка наездника Mormoniella (Chalcidoidea) живет внутри лож-
ного кокона на мух и растворяет покровы куколки. О
:
 слюнных каналах,
которые образуются внутри ткани листа при сосании тлей, уже говорилось
(стр. 138). Слюна тлей, причиняющих белые пятна на листьях, не разру-
шает стенки растительных клеток, но разрушает хлорофилл, диффундируя,
повидимому, сквозь клеточную оболочку. Однако слюна некоторых чер-
вецов разрушает и эту последнюю (Смит, 1926). Слюна хищной личинки
комара коретры (Corethra) содержит, как полагает Вигглесворт (1939),
протеолитический фермент, и бЪльшая часть пищеварения происходит
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0, расширенной глотке. Однако Мончадский (1945) показал, что в дан-
ном Случае для переваривания служат соки средней кишки (см. стр. 480).
таким образом, слюна нередко проявляет свое действие вне полости кишеч*
йика.
В еще более резком виде внекишечное пищеварение наблюдается
у многих хищных насекомых. Отличие заключается в том, что слюнные
железы у этих форм отсутствуют, а пищеварительным соком внекишечного
действия является секрет средней кишки. Он изливается наружу. Некото-
рый переход к внекишечному пищеварению обнаруживают, например,
жужелицы Pterostichus и Pseudophonus. Они откусывают кусочки мяса,
которые в течение 2—4 часов еще сохраняются в зобе, но затем, под влия-
нием секрета средней кишки, превращаются в кашицу. Здесь переваривание
еще внутрикишечное, но происходит не в средней кишке, выделяющей
секрет, а в передней. Многочисленные виды рода Carabus обнаруживают
уже типичное внекишечное переваривание. При помощи своих специали-
зированных мандибул Carabus только удерживает добычу. На нее обильно
изливается темнобурый секрет средней кишки, и, например, кусочек
мяса вскоре буреет. В связи с таким переносом действия протеолитических
. ферментов в переднюю кишку и даже за пределы кишечника, провентрикулус
жужелиц утрачивает свойственные ему функции размельчения и сортировки
пищи и, например, песок, примешанный к. пище Pterostichus, проходит
через весь кишечный канал (Мюллер, 1938). Внекишечное переваривание
совершается аналогичным образом у жуков скакунов (Cicindelidae) и у
мертвоедов (Silphidae).
Более совершенные формы внекишечного пищеварения мы встречаем
у личинок, имеющих парный колющий ротовой аппарат. Принцип остается,
однако, тем же. Так, у личинки плавунца сок средней кишки изливается
в тело добычи через мандибулярные каналы (стр. 67). При поедании каких-
либо прозрачных жертв это можно наблюдать непосредственно. Сперва
наступает паралич, а затем ткани добычи превращаются в жид-
кость со взвешенными гранулами. Может быть наблюдаемо и всасывание ее
через мандибулярные каналы. Процесс отличается большой быстротой;
личинка ручейника высасывается за 10 минут. Сходные отношения имеют
место у личинок сетчатокрылых и жуков светляков (стр. 66—68). На-
конец, одна из наиболее известных форм внекишечного пищеварения
характерна для личинок мясных и трупных мух типа люцилий и т. п. Они
превращают мышечную ткань в столь красочно описанный Фабром бульон,
в котором сами почти плавают. Причина растворения мышечных белков
приписывалась бактериям. Однако- Гобсон (1931) описывает для них
совершенно необычный механизм. Протеолитический фермент содержится
в экекгетах личинки люцилий. В них же находится и свободный аммиак,
который создает необходимую для действия фермента щелочную среду.
Бактерии не являются необходимыми для растворения, но имеют значение
для питания личинки, особенно в младших возрастах.
§ 5. ПИТАНИЕ ДРЕВЕСИНОЙ
Особый характер имеет пищеварение у насекомых, биологически свя-
занных с древесиной. Особенно много их среди жуков (усачи, короеды,
-златки, точильщики и др.), встречаются они среди бабочек (сезии, древо-
точцы) и среди перепончатокрылых (рогохвосты), и, наконец, особенно
характерны в этом отношении термиты. Все эти формы точат ходы в дре-
весине и извлекают из нее свою пищу. Клетчатка, составляющая главную
часть древесины (от 40 до 62°/0 сухого веса), принадлежит к наиболее стойким
химическим веществам, и потому питание древесиной как будто бы требует
наличия в организме насекомого ферментов совершенно специального типа.
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Однако эта физиологическая задача решается несколькими способами.
Одни насекомые действительно обладают способностью разлагать клетчатку
при помощи собственных пищеварительных соков, другие выполняют это
при помощи симбиотических организмов, живущих у них в кишечнике,
третьи утилизируют прочие вещества, имеющиеся в древесине. Некоторые
же насекомые, живущие в древесине, питаются грибками, растущими.в хо-
дах.
А. Некоторые жуки и бабочки
К первой группе принадлежат некоторые усачи. Так, например, сок
средней кишки личинки усача Macrotoma растворяет клеточные стенки
столь твердого растительного продукта как финиковая косточка и дает
глюкозу при действии на фильтровальную бумагу, которая состоит почти
целиком из клетчатки. Разлагая клетчатку при помощи сильно действующей
целлюлазы, эта личинка получает необходимые ей усвояемые углеводы.
Ее зоб сильно развит и снабжен острыми зубами, которые, очевидно, раз-
мельчают древесину (Мансур, 1934). Аналогичный способ питания конста-
тирован у личинок некоторых других усачей — Cerambyx cerdo, Hylotrupes
bajulus, а также у точильщика Xestobium rufovillosum.
Содержание в древесине других углеводов, помимо клетчатки, значи-
тельно. Так, древесина содержит от 18 до 38°/
О
 лигнина. Имеются
также полисахариды в виде так называемых гемицеллюлоз. Из них
пентозаны составляют в древесине от 6 до 23% и дают при разложении
ксилозу (древесный сахар) и арабинозу, гексозаны присутствуют в ко-
личестве от 2 до 14% и дают глюкозу. Есть также крахмал (0—5,9%) и
белок (1,1—2,3%). Целый ряд личинок утилизирует именно эти вещества,
которые, разумеется, гораздо более доступны для химического воздействия.
Так, личинка усача Xystrocera не выделяет целлюлазы, и ее кишечный сок
не действует на финиковую косточку. Но она имеет сахаразу, мальтазу ц
амилазу, при помощи которых переваривает сахара и крахмал, имеющиеся
в древесине. Личинка, конечно, поедает древесину, но усвоения клетчатки
не происходит,,вследствие чего в экскрементах личинки столько же клет-
чатки, как и в древесине. Интересно, что мимоза, в которой живет личинка
Xystrocera, имеет много Сахаров в заболони (10,4%) и мало (0,7%) в сердце-
вине. Поэтому Xystrocera не проникает в сердцевину. В противоположность
Macrotoma она лишена зоба. Общеизвестная гусеница Cossus питается
по типу Xystrocera. Древесина, например тополя, в котором Cossus часто
поселяется, очень бедна сахарами (2,27%). Гусеница извлекает их из дре-
весины целиком, и в экскрементах они отсутствуют. Чтобы получить доста-
точно углеводов, она вынуждена пропускать через кишечник громадные
количества древесины. Но при воспитании на свекле Cossus заканчивает
свое развитие в течение одного года вместо нормальных трех лет.
Аналогичный способ питания личинок установлен у жука Lyctus (Lyctidae). Эти
жуки нападают на заготовленное дерево, причем самки откладывают яйца только в те
стволы, которые богаты крахмалом. Видоизменяя методы заготовки, можно получить
дерево, лишенное крахмала, и оно не подвергается нападению. Если удалить из древе-
сины сахара, но сохранить крахмал (действуя водой, нагретой до 60°), то личинки Lyctus,
хотя и могут жить в ней, но не растут. Но если снова ввести в древесину сахар, рост
возобновляется. Если удалить и сахара и крахмал (кипячением), личинки гибнут
(Паркин, 1936). Особняком стоит питание древесиной у личинок комара
Miaslor metroloas, у которых оно соединяется с внекишечным пищеварением. Выделяе-
мый ими наружу секрет, повидимому, происходящий из слюнных желез, растворяет
некоторые вещества древесины.
Б. Термиты
Один из самых характерных способов усвоения клетчатки при помощи
симбиотических организмов установлен Клевелендом (1924). Термиты
в большинстве случаев питаются древесиной и могут жить на диэте из чистой
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клетчатки (например, на вате). В их кишечнике имеется богатая фауна про-
стейших из группы трихонимфид — своеобразные формы, принадлежащие
к жгутиконосцам (Mastigophora, Hypermastigina). Было установлено,
что при содержании термитов в атмосфере с повышенным содержанием кисло-
рода происходит дефаунация их кишечника — трихонимфиды гибнут, а
термиты остаются живыми. Дефаунацию можно также получить посред-
ством голодания или действия повышенной температуры (30° в течение суток).
Однако дефаунированные термиты гибнут через некоторое время, если их
держать на чистой клетчатке. Они могут сохраниться в живых лишь в двух
•случаях: или их нужно кормить грибками, которые обычно разводятся
в термитниках, или их нужно снова заселить трихонимфидами, что нетрудно
сделать благодаря обыкновению термитов подъедать экскременты друг
друга.
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Из ' этих опытов совершенно ясна необходимость трихонимфид
для целлюлезного режима термитов, и, следовательно, для расщепления
клетчатки. Установлено, что у Zootermopsis две трети усваиваемой пищи
предварительно перерабатывается трихонимфидами. Аналогичные отноше-
ния найдены у питающегося древесиной таракана Cryptocercus. У нормаль-
ного таракана, который имеет симбиотических жгутиконосцев, задняя
кишка содержит целлюлазу, у дефаунированного этот фермент отсут-
ствует (Трагер, 1932).
В. Пластинчатоусые и короеды
Связь клетчатка-симбионт-насекомое имеет иной характер у неко-
торых личинок п л а с т и н ч а т о у с ы х . Так, личинка бронзовки Potosia
euprea питается сухой хвоей —корм, богатый клетчаткой, но очень бедный
азотистыми веществами. По Видеманну (1930), ее задняя кишка имеет рас-
ширение— ферментативную камеру, кутикулярная интима которой образует
множество разветвленных отростков (ср. рис. 386 A, G, стр. 490). Кишеч-
ник личинки богато населен почвенными бактериями, которые способны
разлагать клетчатку, и жгутиконосцами (Bodo, Polymastix, Monocercomo-
nas), которые питаются бактериями. Средняя кишка выделяет бурый про-
теолитический секрет, требующий для своего действия кислой среды* В фер-
ментативной камере пища личинки задерживается очень долго (до 2 меся-
цев), бактерии при разложении клетчатки выделяют кислоту. Последняя
нейтрализует щелочную реакцию среднекишечного сока, и он начинает
переваривать и бактерии и жгутиконосцев. Хитин ферментативной камеры
пронизан многочисленными порами; повидимому, здесь же происходит
и всасывание. Таким образом, личинка, заглатывая клетчатку, питается
по существу не ею, а выросшими на ней бактериями и выросшими на бакте-
риях жгутиконосцами. Наконец, еще один путь связи насекомых с древе-
синой мы находим у некоторых жуков к о р о е д о в (Ipidae). Среди этого
обширного семейства есть формы (Xyleboms и др.), которые обеспечивают
свое потомство следующим образом. Самка выгрызает в древесине ход
с несколькими короткими ответвлениями для личинок. В этих ходах она
приготовляет специальный субстрат из экскрементов и опилок, на котором
начинает развиваться грибок. Мицелий грибка разрастается по всем ходам,
причем древесина темнеет от его действия. Личинки питаются исключительно
грибком. Если грибок поедается личинками в недостаточном количестве,
то он разрастается очень сильно, что при сырой погоде может привести
к гибели личинок. Этот род пищи называют а м б р о з и е й , а самих жу-
к о в — амброзиевыми жуками. Перенос грибка с одного дерева на другое
производится самками. Одни виды переносят конидии на поверхности тела
либо между специальными волосками, либо в специальных порах кутикулы.
У других видов для переноса служит кишечный канал; конидии либо отры-
иваются из зоба, либо выходят с экскрементами. Таким образом здесь,
«смотря на большие биологические и внешние отличия, использование
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растения насекомым идет в сущности по тому же пути, что у термитов и
бронзовок. Симбиотический организм развивается за счет древесины, и
клетчатки, а насекомое развивается за счет этого симбиотического организма.
§ 6. СИМБИОНТЫ И МИЦЕТОМЫ
ч
Бухнер (1930) высказал мнение, что симбиотические организмы необхо-
димы для пищеварения насекомых, питающихся древесиной. Мы видели,
что это не всегда так. Но с другой стороны,
симбиоз насекомых с грибками, дрожжами
и бактериями не ограничивается формами,
связанными с древесиной, представляя бо-
лее широкое явление. Так, симбиотические
организмы найдены у многих полужестко-
крылых, которые питаются растительными
соками, но есть они также и у кровосо-
сущих, например, у постельного клопа.
Локализация симбионтов может быть раз-
личной. Они могут просто находиться в:
полости тела (червецы) или в полости ки-
шечника. Средняя кишка может образовы-
вать специальные отростки, в которых на-
ходятся симбионты, что наблюдается у
клопов, как, например, Aphanus (рис.
386 С,
 4cryptae), у фруктовой мухи Dacus(Trypetidae). Нередко они находятся внутри
кишечных клеток, что бывает у личинок
дровосеков, у жуков точильщиков, у ря-
да клопов,Из клеток кишечника Rhod-
nius бактериальные симбионты могут вы-
ходить в его полость (рис. 407). Клет-
ки, в которых находятся симбионты, но-
сят название м и ц е т о ц и т о в. Неред-
ко группы мицетоцитов более или менее
обособляются морфологически и носят тогда
название м и ц е т о м о в . Мицетом имеет-
ся, например, в кишечнике мухи цеце,
где симбионты сконцентрированы в спе-
циальной зоне клеток (рис. 395, Mest).
Аналогичные мицетомы найдены в кишеч-
нике вшей и муравьев. У некоторых
жуков (долгоносик Apion и листоед Dona-
cia) мицетомы образуются в клетках маль-
пигиевых сосудов. Наконец, мицетомы мо-
гут лежать и вне кишечника. У очень мно-
гих насекомых, принадлежащих к различ-
ным отрядам, мицетомы находятся в жи-
ровом теле или в половых железах. Осо-
бенно много случаев мицетомов в жировом
теле описано у полужесткокрылых. Они,
повидимему, присутствуют у всех расти-
тельноядных представителей этого отряда. Раньше мицетомы были известны
под именем ложного желтка (pseudovittllus), и лишь в 1910 г. Шульц
и Пиерантони независимо друг от друга установили природу этих обра-
зований. Мицетомы и живущие в них симбионты встречаются у всех особей
данного вида, что существенно отличает это явление от паразитизма, так
как паразиты всегда присутствуют лишь у части особей хозяина. Сим-
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Рис. 407. Вверху — продольный
разрез через соединение передней
кишки со средней у личинки клопа
Rhodnius II возраста; видны бакте-
рии в клетках средней кишки и в
ее полости. Внизу — деталь, по-
казывающая выход бактерий из
клеток средней кишки в ее по-
лость. По Вигглесворту.
биотические организмы, живущие в теле насекомых, относятся к бакте-
риям и к дрожжам. Те из них, которые живут в полости кишечника»
по большей части легко поддаются культуре и вне тела насекомого. Куль-
тура внутриклеточных симбионтов если и удается, то все же возбуждает
некоторые сомнения. В большинстве случаев в теле данного насеко-
мого находится один вид симбионта» Но нередко встречаются вместе
два вида, а у некоторых цикад три, четыре и даже пять. Например»,
у обычной цикадки Fulgora europaea недавно описаны три' отдельных мице->
тома, из них два парные [рис. 408 А, Мус. а, Мус. b (х)] и один, лежащий
вдоль изгиба кишки, непарный (Мус. с). У самки, кроме того, есть еще четвер-
тый мицетом, ректальный, расположенный в прямой кишке. В непарном мице-
томе симбионты представлены палочковидными бактериями (408 В). В парном
палочковидном (Мус. а)
ив ректальном это изо-
гнутые палочки,заклю-
ченные в оболочки (408
С), в парном крючковид-
ном [Мус. Ь. (х)) это
Ют
Рис. 408. Мицетомы и симбионты у цикадки Fulgora europaea, по Мюллеру. А —
положение мицетомов в теле Fulgora; В — симбионты из непарного мицетома in vivo,
между ними жировые гранулы; С — симбионты из крючковидного мицетома in
vivo; £>— симбионты из палочковидного мицетома (х-орган) in vivo.
Мус. а — парный палочковидный мицетом, Мус. b (x) — парный крючковидный мицетом (х-орган)^
Мус. с — непарный мицетом.
крупные (до 200 микронов) лопастные образования (408 D). При этом указы-
вается, что мицетомы богато оплетены трахеями. Кроме того, ректальный
мицетом у Fulgora состоит из 23, а у Cixius из 9 клеток. Это постоянство числа
клеток указывает на глубокое приспособление организма насекомого к пре-
быванию симбионта в его теле. Однако в наибольшей степени приспособление
обнаруживается в том, что симбионты передаются потомству через поле-
вые клетки. Этим и объясняется их присутствие у всех особей вида. Сим-
бионты проникают в яйцевые клетки еще в теле матери и, таким образом,
автоматически оказываются в теле зародыша. Такой путь передачи дока-
зан для ряда насекомых. Так, например, у Fulgora комок симбионтов про-
никает в Желток яйцевой клетки с ее заднего конца (рис. 409 С, Мус). При
развитии зародыша и его сложных перемещениях внутри желтка, комок
также передвигается в различных направлениях (D, Е), но затем лежится
в задней части тела и подразделяется на зачатки трех вышеуказанных ми-
цетомов (F, G, Н). У мух буровельщкц (Trypetidae) симбионты из ки-
шечника проникают в яйцеклад самки и затем, при откладке, в яйцо.
Средняя кишка хлебного точильщика Sitodrepa panicea образует
громадные выросты, в которых развиваются дрожжи Saccharomyces.
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Мусс
Личинка заражается дрожжами при прогрызании яйцевой скорлупы;
которую самка смазывает дрожжами при откладке яйца. Личинки, искусствен-;
но извлеченные из яйца или вышедшие из яиц, обмытых спиртовым раствором
хлорамина, оказываются лишенными дрожжей. Большинство из них гибнет,
выжившие имеют кар-
ликовые размеры и ли-
шенысреднекишечных




личинка мухи цеце, ко-
торая развивается в"
теле матери и питается
там «молочком» (стр.
705), получает сим-




















ское их значение до
сего времени не во
всех случаях ясно ^ Мы
видели их роль для
использования древе-
сины.Но, с другой сто-
роны, симбиотические
Рис. 409. Симбиотический цикл у цикадки Fulgora europaea, д р о ж ж и ТОЧКЛЫЦИКОВ
по Мюллеру. А — положение; мицетомов в теле молодой „ . „ . „ „ „ « й , „ ,
г а и
 RU
самки; В — стадия заражения яиц в яичнике; С, D, Е— и У с а ч е и > оудучи вы-
развитие первичного мицетома в теле зародыша; F, G — Делены В культуру,
конец эмбриогенеза и образование непарного мицетома; оказываются неспо-
Н — поздняя личинка и обособление парных мицетомов. собными К разложе-
Мус — первичный мицетом. Прочие обозначения см. рис. 408. НИЮ КЛСТЧЭТКИ (ТеЙЦ
1927). Точно также у
кровососущих насекомых симбионты, видкмо, не имеют отнсшения к пере-
вариванию крови, ибо они находятся впереди тех отделов кишечника,
в которых происходит пищеварение. С другой стороны, для нормального
роста и размножения вшей симбионты нс< бходимы. Если удалить их из
яйца вши посредством центрифугирования, то вышедшие личинки поги-
бают. Если из тела нормальной женской личинки вши удалить симбион-
ты, то развившаяся из нее самка или гюгкбает, не отложив яиц, или
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Откладывает нежизнеспособные яйца (Ашнер и Рис, 1933). Личинок мухи
люцилии можно воспитывать на крови, но их развитие чрезвычайно
улучшается, если к крови прибавить симбионтов, взятых из клопа
Rhodnius. Среди кровососущих насекомых симбионты свойственны
лишь тем видам, для которых кровь является единственным источни-
ком питания и взрослой и личиночной стадии (клопы, цеце). Наоборот,
симбионты не встречаются у видов, которые сосут кровь лишь
во взрослом состоянии, а в личиночном имеют иной пищевой режим
(комары, слепни, жигалки, блохи). Факты подобного рода приводят к до-
вольно вероятному предположению, что симбионты являются источ-
ником витамина В. Потребность в последнем экспериментально до-
казана для личинки люцилии. Высказывались предположения, что, подобно
клубеньковым бактериям бобовых растений, они фиксируют атмосферный'
азот (Гейц, 1927) или что у тлей они синтезируют белки (Тот, 1937).
Однако иногда эксперимент показывает, что симбионты не необходимы
для своего хозяина. Так, например, жук суринамский мукоед и личинки
некоторых усачей, будучи лишены свойственных им симбионтов, разви-
ваются нормально. Подобных примеров все же немного. Вся совокуп-
ность фактов показывает, что симбионты играют важнейшую роль в
жизни насекомых. Роль эта, несомненно, связана в первую очередь с пита-
нием организма, но она, видимо, очень сложна и выяснена еще далеко не
достаточно.
§ 7. ПЕРЕВАРИВАНИЕ НЕКОТОРЫХ СПЕЦИАЛЬНЫХ ВЕЩЕСТВ
Гусеница пчелиной моли или галлерии Galleria (Pyralidae) питается
старыми восковыми сотами. По Метальникову (1903—1908), она не может
жить на чистом воске. Старые соты кроме воска содержат ряд других ве-
ществ, в том числе азотистых. Метальников показал, что содержание воска
в сотах равно 60%, а в экскрементах гусеницы галлерии его остается
лишь 28%. Позже, правда, указывались иные величины; по одним данным
разложению подвергается 50°/0, а по другим от 34 до 43% воска.
Но не приходится сомневаться, что гусеница галлерии частично раз-
лагает и усваивает воск. Так как последний принадлежит к веществам,
крайне стойким химически, то, очевидно, ферменты кишечника галлерии
Должны иметь особый характер. Метальников высказал мысль об исполь-
зовании этих ферментов для борьбы с туберкулезной палочкой, покрытой
восковой оболочкой. Возможно, что бактерии, имеющиеся в кишечнике
галлерии, играют известную роль при разложении воска. Отметим еще, что
если гусеницы галлерии не могут жить на чистом воске, то недостаточен
для них и субстрат, богатый азотом, но лишенный воска.
В последнее время к этому вопросу вернулись. Согласно опытам Оливье (1947),
в гусеницах галлерии содержится вещество, которое экстрагируется ацетоном и обла-
1
 дает антибиотическим действием против туберкулезной палочки, а будучи применено
• в высокой концентрации, лизирует ее.
Не менее замечательными являются гусеницы платяной моли Tineola
(Tineidae), которые питаются кератином волос. Кератин является белко-
вым веществом, содержащим серу в своей частице. Он подвергается
разложению в кишечнике гусеницы моли, и его содержание в ее экскремен-
тах мало (Титчак, 1931). Волос содержит 2,23—2,58% серы, тогда
как в экскрементах гусеницы ее содержание доходит до 4,03—4,62°/0;
очевидно, белковые и безазотистые части кератина усваиваются, а части,
содержащие серу, выводятся наружу. По современным данным, частица
кератина состоит из длинной цепи пептидных групп, которая образует
складки наподобие гофрированной ленты. Между соседними складками
имеются боковые химические связи. Пока они существуют, пептидные
связи недоступны для действия соответствующих ферментов. Но в ки-
34 Курс общей энтомологии ., < 529
шечнике гусеницы платяной моли имеется фермент, который действуй?
как раз на боковые связи. Когда они нарушены, складки частицы
расправляются, и пептидные связи подвергаются действию протеиназы.
Из кератина состоят, как известно, не только волосы, но также и рога,
копыта, перья, роговые чешуи и т. д. Все эти образования могут подвер-
гаться нападению гусениц молей, принадлежащих к роду Tineola. Жуки
кожееды (Dermestidae), а также пухоеды (Mallophaga) питаются анало-
гичной пищей.
Личинка Anthrenus museorum, может жить и развиваться на диэте
из чистого шелка. Последний, подобно кератину, состоит из аминоки-
слот и принадлежит к высокомолекулярным, чрезвычайно стойким химиче-
ским веществам. Личинки люцилии способны разлагать коллаген и эластин
соединительной ткани и сухожилий. Соответствующий фермент коллагеназа.
найден в выделениях личинок, свободных от бактерий, и является, таким
образом, продуктом их кишечника. Он действует в щелочной среде. При
питании трупами способность переваривать сухожилия весьма важна.
Если многие насекомые способны расщеплять стойкие, очень сложные органические
соединения, то есть примеры питания и веществами сравнительно простого строения.
Так, yvyv.Trigonogenaphis может жить в осадке, который получается в винных бочках и
состоит, главным образом, из виннокаменнокислого калия. Однако это вещество в хими-
чески чистом виде недостаточно для развития жука. Наконец, личинка мухи Psilopa
petrolei (Ephydridae) живет в нефтяных источниках. Она, повидимому, использует
углеводороды парафинового ряда при помощи бактерий, находящихся в большом
количестве и в источниках и в кишечнике личинки и способных окислять указанные
вещества (Торп, 1930, 1932). • • .
Питание и пищеварение насекомых исследуется в настоящее время
весьма детально, в особенности ввиду его важности для понимания био-
логии различных вредных насекомых.
В этой области накоплен громадный и разнообразный материал, который недавно
суммирован в подробнейшей сводке Кузнецова (1948). Все предыдущие сводочные источ-
ники в этой области значительно более кратки. Для иллюстрации характера этого мате-
риала укажем, например, на пищевую специализацию отдельных групп бабочек. Так,
гусеницы белянок питаются крестоцветными и, по Кузнецову (1930), их географи-
ческое распространение определяется таковым крестоцветных. Гусеницы Thyridia
и других Ithomiinae живут на пасленовых, но один вид этого рода был найден
на представителе норичниковых. Позже, однако, выяснилось, что последний в дей-
ствительности принадлежит к пасленовым. Минирующие гусеницы питаются расте-
ниями, близкими по серологическим реакциям. По Данилевскому (1940), если
гусеница данного вида имеет некоторое основное кормовое растение, то пищевая цен-
ность других видов растений пропорциональна их родственной близости к основа
ному растению. Кроме того, названный автор полагает, что примитивные группы чешуекры-
лых связаны с деревянистыми растениями, а высшие с травянистыми, что, в свою очередь,
совпадает с мнением о филогенетической молодости флоры открытых пространств.
По Штейнбергу и Каменскому (1936), у гусеницы лугового мотылька при вы-
кармливании ее на свшле наступление диапаузы (диапауза — длительная приостановка
развития насекомого, обычно происходящая в осенне-зимний период) зависит от состоя-
ния кормового растения. Свекла, выращенная осенью в неблагоприятных для роста
условиях, дает большое количество диапаузирующих особей. Наоборот, если гусеницы
питаются выращенными летом, интенсивно, развивающимися растениями, то диапаузи-
руют лишь немногие особи.
Глава XXXIII
ВЫДЕЛИТЕЛЬНЫЕ ОРГАНЫ
Главными органами выделения насекомых являются мальпигиевы сосуды,
открытые Мальпиги в 1669 г. у шелковичного червя и названные по его
имени 160 лет спустя. Их экскреторная функция была установлена в
классических исследованиях К о в а л е в с к о г о (1889). Кроме мальпи-
гиевых сосудов у Apterygota имеются лабиальные выделительные органы,
а также отдельные экскреторные клетки и группы клеток, находящиеся в
перикардие и других частях тела.
§ 1. ЛАБИАЛЬНЫЕ ОРГАНЫ
Выделительные органы аннелид имеют парное и метамерное располо-
жение. Остатки их сохраняются у ракообразных в виде так называемых
антеннальных и максиллярных желез. У насекомых лабиальные выделитель-
ные органы Thysanura и Collembola представляют собою единственные несом-
ненные гомологи парных выделительных органов прочих членистоногих
ианнелид (Филипченко, 1908). Каждый такой орган (рис, 410 А) состоит
из начального мешочка (Sacc), который переходит в извитой «лабиринт»
(Labyr), а этот последний продолжается в выводной проток (Duct). В вы-
водной проток впадает еще небольшой железистый придаток (Арр). Про-
токи правого и левого органов соединяются вместе и открываются наружу
одним отверстием, расположенным над основанием нижней губы. Эпите-
лий мешочка состоит из плоских клеток, тогда как клетки лабиринта
сходны с таковыми мальпигиевых сосудов. При введении в полость тела
насекомого аммиачного кармина или индигокармина первая из этих красок
захватывается клетками мешочка, тогда как индигокармин отлагается
в виде кристаллов в полости лабиринта так же, как это бывает с мальпигие-
выми сосудами. На этом и основывают сравнение последних с лабиринтом
лабиальных органов. Эти физиологические реакции лабиальных органов не
отличаются от реакций антеннальной и максиллярной желез ракообразных.
Лабиальные органы имеются, однако, не у всех Apterygota и полностью
отсутствуют у Pterygota.
§ 2. МАЛЬПИГИЕВЫ СОСУДЫ
. А. Строение
Мальпигиевы сосуды представляют собою трубки, которые заканчи*
ваются слепо в полости тела и впадают в кишечный канал около границы
средней и задней кишек. Место их впадения обнаруживает значительные
колебания. У многих насекомых они открываются в среднюю кишку впереди
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пилорического клапана, например, у жуков Necrophorus и Gnaptor, черве-
цов, цикадок Stenopalmatus. Наоборот, у большинства гусениц, личинок
бронзовок и личинки муравьиного льва они открываются в заднюю кишку.
Наконец, у жука листоеда Galeracella (рис. 410 В) два из шести мальпи-
гиевых сосудов открываются в среднюю кишку (Malp
x
), а четыре других
в заднюю (Malpz). Эти различия имеют интерес в связи с тем, считать ли
мальпигиевы сосуды за эктодермальные или за энтодермальные органы.
В общем на основании эмбриологических данных считают, что мальпигиевы
сосуды возникают из переднего слепого конца проктодеума, и Что наблю-
даемая иногда связь их со средней кишкой объясняется их смещением вперед.
Число мальпигиевых сосудов весьма разнообразно; у тлей, Collembola
и Japyx они совершенно отсут-
ствуют. Некоторым группам свой-
ственно небольшое фиксированное
число мальпигиевых сосудов. Их
2 у червецов, 4 у трипсов, клопов,
у многих Homoptera и у большин-
ства двукрылых, 4 и 6 у жуков,
б у большинства бабочек, 6 или 8
у сетчатокрылых Planipennia. Лю-
бопытны нечетные числа сосудов у
некоторых комаров — три у Cerato-
pogoninae^H пять у Culicidae и Psy-
chodidae. С другой стороны, у стре-
коз бывает 20 сосудов, у тараканов
90—120 и у перепончатокрылых до
150 (пчелиные). По числу сосудов
иногда разделяют насекомых на
Oligonephria с числом сосудов
меньше восьми и Polynephria, ко-
торые имеют больше восьми сосу-
дов. Это деление, однако, мало
прибавляет к пониманию морфо-
логии мальпигиевых сосудов.
Более интересно соображение о
том, что они соответствуют паре
выделительных органов, ушедших
внутрь тела вместе с эктодермаль-
ной задней кишкой. К этой же точке
зрения склоняется и Махотин
(1940). Нередко высказывается мне-
ние, что мальпигиевы сосуды яв-
ляются новообразованием и, по-
добно трахеям, возникли как реак-
ция организма членистоногих на переход к наземному образу жизни.
В силу этого они возникают из разных источников — из энтодермы
у паукообразных, из эктодермы у насекомых, тогда как мезодерма не уча-
ствует в их образовании. Четный олигонефризм, наблюдаемый у большинства
насекомых, видимо, близок к примитивному состоянию. Это говорит в пользу
приведенной точки зрения и, быть может, главным фактом,который не согла-
суется с ней, является отсутствие хитиновой выстилки в мальпигиевых
сосудах — признак, который больше подходит для энтодермального органа,
нежели для эктодермального. Вопрос о происхождении и гомологизации
мальпигиевых сосудов требует дальнейших исследований.
Мальпигиевы сосуды открываются в кишечник или каждый отдельно,
или соединяются, например, у стрекоз в 4 пучка, у тараканов в 6. У мед-
ведки (рис. 412 В) множество сосудов образуют одну большую кисть, сидя-
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Рис. 410. Лабиальный выделительный орган
Collembola, из Вигглесворта;
Арр — железистый придаток, Duct — выводной
проток, Labyr — лабиринт, Sacc — начальный ме-
шочек.
В — схема мальпигиевых сосудов жука ли-
стоеда Galerucella, из Вигглесворта.
Mes — средняя кишка, Malpl — два коротких
свободных мальпигиевых сосуда, открывающихся
в среднюю кишку, Malp2 — четыре длинных крип-
тонефрических мальпигиевых сосуда, открываю-
щихся через общий выстланный хитином приток в
заднюю кишку, Malp$ — одна из шести концевых
ветвей мальпигиевых сосудов внутри периректаль-
ной камеры, Perirect — периректальная камера,
Proct — задняя кишка, Rect — прямая кишка,
стенка которой в указанном месте превращена в
тонкий слой кутикулы.
Шую на довольно длинном протоке. Обычно отверстия всех сосудов нахо-
дятся на одном уровне или близко к нему (рис. 411 А). Но, например,
у листоблошек отверстия четырех сосудов далеко раздвинуты (рис. 411 В).
У мухи Phora особенно ясно выступает парное расположение сосудов, их
четыре, но с каждой стороны они соединены по два (рис. 411 С). Обычно
сосуды имеют на всем протяжении одинаковый диаметр, но, например,
у комарика Psychoda расширены их основные отделы (рис. 411 А), а у Phora
и сирфиды Myiatropa концевые (рис. 411 С, D). У личинки комара Ptychop-
(era три направленных назад сосуда имеют обычное строение (рис. 412 А,
Mal) а два других направлены вперед (Malp1) и образуют обширные
Stom
Valv. rect
Рис. 411. Различные формы мальпигиевых сосудов. А — личинка комарика Psychoda
alternata; В — имаго листоблошки Psylla mali;C — мухи Phora pa llipes;D — личинки
мухи Myiatropa florea; E — бабочки пчелиной моли Qalleria melloriella; F — жука
Melolontha vulgaris; G — жука Oedemera dispar-, H — личинки муравьиного льва
Myrmeleon formicarius.
Proct — задняя кишка, Stom — передняя кишка, Tub. an —]анальная трубка. Прочие обозначения см.
рис. 375, стр. 476.
резервуары (Malp
s
). Иногда встречаются разветвленные сосуды. Развет-
вление либо неправильно-древовидное, как у галлерии (411 Е),либо, как
у майского жука, оно имеет правильный перистый характер (411 F). Иногда
сосуды неодинаковы. Так у листоеда Galemcella (рис. 410 В) два коротких
(Malpi) и четыре длинных (Malp^) сосуда, а у Myiatropa два сосуда отли-
чаются концевыми расширениями от двух других (рис. 411 D). Таким
образом, форма мальпигиевых сосудов довольно разнообразна.
Мальпигиевы сосуды построены из одного слоя клеток, строение которых
довольно различно у разных форм. У личинки панорпы в мальпигиевых со-
судах можно различать два отдела. В основном отделе на по-
перечный разрез сосуда приходится несколько клеток (рис. 413 В). В конце-
вом клетки настолько крупны, что на поперечном разрезе через сосуд можно
видеть только одну, две клетки (рис. 413 С). Местами они даже не сопри-
касаются, и стенка сосуда образована лишь базальной мембраной. Клетки
концевого отдела имеют хорошо выраженный рабдориум (Rhabd), близко
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напоминающий таковой средней кишки. У Rhodnius рабдориум двух типов.
В конечной части сосуда — это палочковая структура в плазме близ сво-
бодной поверхности, в основной части сосуда палочки разделены друг от
друга и напоминают реснички. Они могут сгибаться и смещаться, но, в
отличие of ресничек, их движения исключительно пассивны. Иногда
наблюдается радиальная структура также и в базальном слое плазмы
а, кроме того, полость мальпигиева сосуда, обычно округлая, может да-
вать разветвленные выступы в плазму клеток (рис. 413 D). Могут при-
сутствовать восстановительные клетки, напоминающие клетки крипт сред-
ней кишки (рис. 413 D, Regen).
Glsal^
. Malp
Рис. 412. А — кишечник и мальпигиевы сосуды личинки комара Pty-
chopiera из Вигглесворта; В — кишечник и мальпигиевы сосуды медведки
Gryllotaipa vulgaris, по Паккарду.
01. an — анальная железа, 6л. v — вентрикулярный ганглий, Malpl, Malp2 — участки
мальпигиевых сосудов, имеющие нормальное строение, Malp
s
 — средние участки
мальпигиевых сосудов, служащие резервуарами известковых гранул, Res — пищевой
резервуар (?). Прочие обозначения см. рис. 375, стр. 476.
Кроме уже упомянутой мембраны, сосуды нередко имеют собственную му-
скулатуру. Длинные, спирально расположенные мышечные волокна обус-
лавливают активные изгибания сосудов у пчелы,и многих других насекомых.
Перистальтика основного отдела сосудов наблюдалась у дрозофилы,- Rhod-
nius и др.; она вызывается сокращением кольцевых и продольных мышеч-
ных волокон,
Б. Добавочное соединение с кишечником
Известно много случаев добавочного соединения мальпигиевых сосудов
с кишечником, или к р и п т о н е ф р и и . Сущность его состоит в том, что
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свободные концы сосудов прирастают к средней или задней кишке, входя
иногда глубоко в ее стенки. Однако полости сосудов и кишечника при этом
не сообщаются. Способы добавочного соединения довольно различны. Напри-
мер у гусениц три пары мальпигиевых сосудов (рис. 414 A, Malpt) напра-
вляются вдоль кишки вперед, затем заворачивают назад, доходят до прямой
кишки и, прободая (Ма1р^)ее мышечную оболочку, прилегают к кишечному
эпителию; затем они снова заворачивают вперед, образуя изгибы (Ма1р
ъ
),
и оканчиваются в мышечной оболочке. Таким образом, концы сосудов обра-
зуют в стенке кишечника сложное сплетение. На рис. 414 В видна на
разрезе картина близости мальпигиевых сосудов (Mai p^) к ректальному








образуют в нем извивы.




ные формы. У мучного
хрущака (Tenebrio moli-
tor) шесть сосудов окру-
жают заднюю кишку со
всех сторон, входят под
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входят в стенку кишки
все с одной стороны,
идут в ней сначала
прямо, а затем сильно
изгибаются и образуют
концевой узел. Наконец, у жуков листоедов (HaltUα, Galerucella) еще
более сложные отношения (рис. 410 В). Два коротких передних сосуда
(Malp
x
) не являются криптонефрическими, и концы их свободны. Четыре
других (Malpi частью показаны пунктиром) длинны, срастаются с каждой
стороны своими концами, образуя короткие правую и левую трубки. Эти
последние входят каждая в свою специальную камеру в стенке прямой кишки
и там подразделяются на три ветви (Ма1р
г
—ветвление не показано на
рисунке).Во всех этих случаях имеет место тесный контакт между задней киш-
кой и концами мальпигиевых сосудов и тенденция к увеличению площади кон-
такта путем расширений, изгибов и т. п. Стенка задней кишки, как мы видели
(стр. 507), всасывает воду из ее полости. У гусениц концы сосудов настолько
глубоко уходят в толщу кишки, что перестают участвовать в захвате кра-
сок, впрыснутых в полость тела. Краски захватываются только свободными'
частями сосудов (Метальников, 1908), В то же время у водных жуков и даже
у листоедов, связанных с водой (Donacia), криптонефрия отсутствует,
хотя она существует у сухопутных листоедов, Все это приводит к
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Qhabd
Рис. 413. А — впадение мальпигиевых сосудов в кишеч-
ник у взрослой панорпы; В—поперечный разрез основ-
ной части мальпигиевого сосуда взрослой панорпы;
С — то же, концевой. По Греллю. D — то же, плавунца
Dytiscus marginalis.
Ер — клетка эпителия мальпигиева сосуда, Incl — включения,
Malp — мальпигиев сосуд, Nuc — ядро, Rhabd — рабдориум,
Regen — регенеративная клетка, К. pyl — пилорический клапан.
заключению, что иериректальные части мальпигиевых сосудов всасывают








Рис. 414. Криптонефрия (добавочное соединение мальпигиевых сосу-
дов с кишечником). А—у гусеницы Vanessa urticae (вид задней части
кишечника и мальпигиевых сосудов); В — тоже, разрез через стенку
прямой кишки, из Вигглесворта. С—криптонефрия у личинки мура-
вьиного льва (продольный разрез через прямую кишку); черным
обозначена криптонефрическая полость.
Cut. red — кутикула прямой кишки, Ер. red — эпителий прямой кишки, // —
тонкая кишка, Mes — средняя кишка, Malp — мальпигиевы сосуды, Malpl —
свободный участок сосуда, Malp%—внутренний участок сосуда между мышечной
оболочкой и эпителием прямой кишки, Malp
s
 — то же, наружный, Malp. dud —
общий проток мальпигиевых сосудов, Malp. ves — расширение протока, Метп±—
наружная мембрана, Мет% — двойная внутренняя мембрана, m — мышца,
т. spht, т. sphs—передний и задний сфинктеры, Red— прямая кишка.
санная ими вода или поступает в полость тела, или служит для вымывания
плотных экскретов (стр. 540) из полости мальпигиевых сосудов.
В. Функции мальпигиевых сосудов
Главной функцией мальпигиевых сосудов является удаление из орга-
низма последних продуктов обмена веществ в виде мочевой кислоты. Небез-
интересно отметить, что поверхность мальпигиевых сосудов очень велика.
Например, общая поверхность 60 сосудов таракана равна 132000 кв. мм,
что составляет 412 кв. мм на 1 мг веса насекомого. Соответствующие величины
для 6 сосудов Gastropacha равны 209 000 кв. мм и 500 кв. мм (Вигглесворт,
1939). Работа мальпигиевых сосудов была раскрыта в блестящих исследова-
ниях Ковалевского (1889, 1892). Как известно, почка позвоночных функцио-
нально подразделена на кислую и щелочную части. Первая представлена боу-
мановыми капсулами, через которые выводится вода и соли, а также аммиач-
ный кармин, тогда как вторую составляют извитые канальцы почек, через
которые происходит выделение мочевой кислоты и мочевины, а также индиго-
кармина. Ковалевский на ряде беспозвоночных, принадлежащих к различ-
ным типам, показал, что их выделительная система так же слагается из
кислой и щелочной частей, которые или объединены в одном органе, или рас-
пределены по разным органам. Последнее как раз имеет место у насекомых.
Ковалевский установил, что при введении индигокармина в полость тела
насекомых, эта краска жадно захватывается мальпигиевыми сосудами и от-
пагается в их просвете в виде синих игольчатых кристаллов, которые затем
выводятся в заднюю кишку. Хотя и раньше было известно, что в мальпигие-
вых сосудах отлагается мочевая кислота, но только работы Ковалевского
показали, что мальпигиевы сосуды насекомых функционально соответ-
ствуют мочевым канальцам позвоночных и являются щелочным компонентом
экскреторного механизма. Кислым компонентом, выделяющим аммиачный
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кармин, служат у насекомых перикардиальные клетки, о которых сказано
ниже (стр. 603). В последнее время работа мальпигиевых сосудов была изу-
чена Вигглесвортом (1931) у Rhodnius. Путем наложения лигатур и приме-
нения прижизненных окрасок в различных фазах процесса этот автор при-
шел к следующим заключениям (рис. 415 А). Водный раствор мочекислых
натрия и калия (KHU + Н
а
О) поступает из полости тела в полость конце-
вого отдела мальпигиева сосуда (стрелки, направленные вниз, на рис. 415
вверху). Оттуда жидкость передвигается в основной отдел сосуда (гори-
зонтальная стрелка, направленная вправо), но по пути имеющаяся в со-
суде свободная углекислота (СО2) вытесняет мочевую кислоту из ее щелоч-
ных соединений, в результате чего получаются углекислые щелочи (КНСО3)
и свободная мочевая кислота (H2U). В основном отделе сосуда происходит
также всасывание воды. Легко растворимые углекислые щелочи поступают










Рис. 415. Вверху — схема механизма, посредством которого свобод-
ная мочевая кислота выпадает в осадок в основном участке маль-
пигиева сосуда Rhodnius; А — D — схема опытов с наложением
лигатур (обозначены черным) на мальпигиевы сосуды Rhodnius, по
Вигглесворту. Объяснение в тексте.
Между тем трудно растворимая мочевая кислота выпадает в виде кристал-
лических конкреций (показано кружком) из раствора, как только его кон-
центрация сделается достаточно высокой, и выводится из сосуда в кишечник
и через анальное отверстие наружу. Углекислые щелочи, поступив из маль-
пигиева сосуда в кровь, встречают там мочевую кислоту (горизонтальная
стрелка, направленная влево), образуют с ней мочекислые соли, а последние
снова выводятся в полость сосуда; Таким образом, в процессе выделения
некоторый запас воды и щелочи все время циркулирует сквозь стенки маль-
пигиевых сосудов, переводя мочевую кислоту из полости тела в полость
сосудов. Эта схема подтверждается рядом опытов. Так, например, краска
нейтральрот, впрыснутая в полость тела Rhodnius, проходит в полость кон-
цевого отдела сосуда и затем проникает в клетки его основного отдела,
т. е., очевидно, вода вместе с краской выделяется в концевом и всасывается
в основном отделах. Наложение восковых лигатур (рис. 415 А— D) дает
следующие результаты. Лигатура между концевым и основным отделом
(B) приводит к сильному раздуванию концевого, так как вода, поступив-
шая в его полость, не имеет выхода. Начало основного отдела, отделенное
двумя лигатурами и от концевого и от остальной части основного отдела
(C) не раздувается, так как вода в него не поступает. Основная часть запол-
няется в обоих случаях конкрециями мочевой кислоты, которые проникают
в нее из соседних мальпигиевых сосудов через полость кишки. Если двумя
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лигатурами изолировать небольшой участок основного отдела близ выхода
(D), то почти весь Сосуд работает, как в нормальном случае (А). Но в изо-
лированном участке конкреции не появляются, так как одна лигатура пре-
граждает доступ в него мочекислым солям из концевого отдела, а дру-
гая — доступ мочекислым конкрециям со стороны отверстия сосуда.
Далее нужно отметить,-что в основном отделе сосуда во время описан-
ного процесса происходят следующие гистологические изменения. Сначала
полость его наполняется жидкостью. Некоторые из филаментов рабдориума
удлинены, и между ними появляются первые мочекислые конкреции
(рис. 416 А). Затем все филаменты удлиняются, конкреции появляются
в большом количестве между ними, а часто лежат свободно в полости сосуда
(В). Далее филаменты становятся длиннее, заполняя всю полость сосуда
(С). Конкреции располагаются между ними равномерно и задерживаются
ими. И наконец, филаменты сильно укорачиваются (D), освобождая таким
образом конкреции, и плотная масса последних выносится из сосуда. При
недостатке воды конкреции становятся очень крупными, достигая 60 микро-
нов в диаметре. Они представляют собою правильные сферы радиальной
структуры (рис. 416Я,Р).Мальпигиев сосуд Rhodnius открывается в кишку
не непосредственно, а впадает в хорошо выраженную ампулу (рис. 416
И, I, Amp). Клетки последней вытянуты в длинные свободные отростки
(Ampi), которые заполняют ампулу и даже вдаются концами в полость,
кишки. Конкреции мочевой кислоты проходят между этими отростками.
Описанное функциональное подразделение сосуда заметно и при .наружном
его осмотре — концевой отдел,, наполненный жидкостью, прозрачен (Malp.
term), основной, благодаря присутствию конкреций, не прозрачен (Malp.
bas). Аналогичную специализацию обнаруживают и другие насекомые.
У сверчковых одни сосуды белы от мочекислых отложений, другие прозрачны,
у гусениц Borkhausenia подобно Rhodnius, конкреции находятся только
в основной части сосудов, у личинок поденки Heptagenia в сосуде можно
различить три отдела и г. д.
Процесс, наблюдаемый у Rhodnius, не является единственным способом
экскреции у насекомых. Наоборот, в большинстве случаев выделение описы-
вается как образование экскреторных гранул в плазме клеток мальпигиева
сосуда и последующее их выведение в его полость. У панорпы часть плазмы
с гранулами отшнуровывается и плавает затем в полости сосуда. У осы выхо-
дящие из клеток экскреты образуют слой на поверхности последних (рис. 416,
К — N, Ехсг) и т. д.
Интенсивность работы мальпигиевых сосудов может быть иллюстри-
рована следующим. Самка Anopheles выпивает за один раз количество крови,
которое по весу несколько превышает вес ее тела. Вода заглоченной крови
тотчас же начинает всасываться стенками средней кишки, поступает в кровь
Рис. 416. А — F — оптические разрезы мальпигиева сосуда Rhodnius. А — через 4 часа
после приема пищи; В — через 12 часов; С '•— через 24 часа; D —через 3 дня; Е, F —
через несколько недель (объяснение см. текст). G — J — мальпигиевы сосуды Rhodnius.
G — границы основного и концевого отделов сосуда, вид с поверхности и в оптическом
разрезе; Н — общий вид системы (полностью изображен только один сосуд); / — ампула
и основной отдел сосуда в оптическом разрезе; / — д е т а л ь концевого отдела сосуда;
К — N — образование экскреторной гранулы (Ехсг) в вакуоли (К, L), выведение ее на-
ружу (М) и образование экскреторного слоя (Ехсг) на поверхности клетки (N) в маль-
пигиевом сосуде осы Vespa; О — гранулы углекислого кальция в мальпигиевом сосуде
мухи Acidia heraclei; Р — то же", в жировом теле личинки мухи Agromyza; R—отдель-
ная гранула; S : — мочевые клетки в жировом теле таракана Periplaneta orientalis;
Г — мочекислые отложения B> гиподермальных клетках личинки клопа Rhodnius.
Из Вигглесворта.
Adip — жировое тело, Amp — ампула, Ampi — отростки ее клеток, Circg — клетка сочленовного
бугорка щетинки, Duct — проток линочной железа, ЕтЫ — клетка эмбрионального типа, Endo —
эндокутикула, Epi — эпикутикула, Ехсг — экскрет, GI -^ линочная железа, Ноет — гемоцит, Hypd —
гиподерма, 01. rect—ректальная железа, т — мышцы, Malp. bas— основной отдел сосуда, Mα 1р.
term — то же, концевой, Mes — средняя кишка. Reel—прямая кишка. Мет. Ь — базальная мем-
брана, Мус — мицетоцит, JV — мочевая клетка, Оеп -г- эноцит, Red — ректум, Seer — застывший ли-




комара и оттуда через мальпигиевы сосуды выводится в заднюю кишку и т?
ружу. Циркуляция воды идет настолько быстро, что иногда капельки свет-
лой жидкости появляются из анального отверстия еще до окончания крово-
сосания (Беклемишев, 1944). Как показала Долматова (1940), 40% веса вы-
питой крови удаляются из тела комара в течение 4 часов, т. е. за один час
мальпигиевы сосуды откачивают воду в количестве не меньше 10°/0 веса
тела насекомого. Беклемишев указывает, что этим путем отяжелевший после
кровососания комар быстро возвращает себе подвижность.
У личинки Anopheles в первых трех возрастах клетки мальпигиевых со-
судов содержат очень немного мочевой кислоты. Сколько-нибудь значи-
тельного накопления мочекислых гранул в них не происходит, По Алмазо-
вой (1940), причиной этого является следующее. Через анальные жабры в тело
личинки (стр. 602) все время поступает вода, которая удаляется из орга-
низма через мальпигиевы сосуды. Таким образом, мальпигиевы сосуды как
бы постоянно промываются водой, и естественно поэтому, что мочекислые
гранулы не задерживаются в их клетках. Между тем, у личинки IVвозраста
анальные жабры перестают работать и вследствие этого в ее мальпигиевых
сосудах появляется большое количество мочекислых гранул.
Мочевая кислота является главной составной частью экскретов насеко-
мых,. Так, например, у шелковичного червя 85,8% азота выводится в виде
мочевой кислоты, у Rhodnius она составляет до 84%, у Tenebrto— больше
50% сухого веса выделений. Мочевая кислота содержит меньше водорода,
нежели какие-либо иные вещества, выделяемые экскреторными органами
животных и трудно растворима в воде. Оба эти свойства способствуют ма-
лому расходу воды при экскреции, что для сухопутного организма очень
важно.
Кроме мочевой кислоты насекомые выделяют ряд других веществ.
Мочевина в весьма малых количествах найдена у платяной моли (0,4%
сухого веса экскрементов), у дубового шелкопряда и др. Обычно указывается
на присутствие в экскретах небольших количеств аминокислоты лейцина.
Однако это, видимо, не окончательно доказано. У очень мно-
гих двукрылых установлено в мальпигиевых сосудах присутствие гранул
углекислого кальция (Eristalis, Calliphora, Drosophila, Acidia, Ptychoptera
и др.). Они имеют сферическую форму и концентрическую структуру и
достигают у Acidia 140 микронов в диаметре (рис. 416 О). Кальциевые гра-
нулы могут отлагаться также в жировом теле. Это, повидимому, освобо-
ждает насекомое от избытка кальция, вводимого в организм при питании
растительной пищей. С другой стороны, этот тип экскреции встречается и у
хищных (Dytiscus) и у кровососущих (личинки мухи Auchmeromyid) форм,
которые не имеют избытка кальция. Обычно кальций появляется не во всех
мальпигиевых сосудах. Так, например, у Ptychoptera гранулы кальция
образуются в двух передних сосудах, но отсутствуют в трех задних. У ли-
чинки усача Cerambyx кальций появляется в четырех из шести сосудов;
перед окуклением он выходит в среднюю кишку, оттуда через рот поступает
наружу и служит для формирования известковой крышечки в ходе, про-
тачиваемом в древесине. У мух кальций растворяется в крови при
окуклении и затем отлагается в стенках ложного кокона. Аналогичное
растворение происходит у палочников, но кальций поступает затем в
стенки хориона яйца. Личинки австралийской цикадки Ptyelus строят
известковую спиральную раковину из выделений мальпигиевых сосудов.
Кальций отлагается также в виде щавелевокислой соли в мальпигиевых
сосудах гусеницы шелкопрядов — дубового, кольчатого и др. Гусеница
перед окуклением приготовляет из него и из мочевой кислоты кашицу,
которой импрегнируется кокон (Лейферт, 1935).
Личинки каллифоры и люцилии выделяют значительное количество сво-
бодного аммиака. Появление его отчасти вызывается деятельностью бакте-
рий, которые разлагают белки мяса. Но он образуется и в стерильных куль-
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турах. Неизвестно, однако, выделяется ли он в мальпигиевых сосудах или
в кишечнике. Аммонийные соли найдены в выделениях ряда насекомых.
Они составляют 13,2°/0 сухих экскретов шубной моли, а у кобылки Mela-
noplusna 10,6—15,6 мг мочевой кислоты приходится 0,6—0,7 мг аммоний-
ных солей. Наконец, экскретируются и еще некоторые вещества, —
аллантоин (личинки мясных мух), креатин (Rhodnius), салициловая кис-
лота (насекомые, питающиеся ивой и тополем) и др.
Г. Добавочные функции мальпигиевых сосудов
Кроме своей основной функции, — экскреции, мальпигиевы сосуды могут
служить для некоторых добавочных отправлений. В них могут выделяться
пищеварительные ферменты (стр. 519), их известковые выделения различ-
ным образом утилизируются личинками. Однако' наиболее замечательной
дополнительной их функцией является шелкоотделение. У личинки муравьи-
ного льва 8 мальпигиевых сосудов; их концевые части являются криптоне-
фрическими (рис. 411 Я,414 С). Гистологическое строение и функции их впол-
не нормальны. Но перед окуклением их клетки сильно увеличиваются, ядра
становятся разветвленными, как в шелкоотделительных железах бабочек,
и начинается секреция шелка. Последний скопляется в ректуме, а затем
выходит наружу, и личинка прядет из него свой кокон. По окончании по-
стройки кокона мальпигиевы сосуды возвращаются к прежней функции
экскреции, и ядра снова становятся округлыми (Уилер, 1931). Аналогичный
процесс имеет место при окуклении личинки хризопы.
Замечателен самый способ постройки кокона муравьиного льва. Так как личинка
окукляется в сыпучем песке, то сначала она прядет верхнюю половину кокона в виде
свода, под которым естественно образуется некоторое свободное от песка пространство.
В этом последнем прядется нижняя половина кокона, затем обе скрепляются вместе,
и, таким образом, хотя кокон и строится в сыпучем песке, но внутрь кокона песок не
попадает.
Шелк выделяется также мальпигиевыми сосудами личинки Niptus hololeucus (Мар-
кус, 1930) и некоторых других жуков. Мальпигиевы сосуды личинки долгоносика
Phytonomus также выделяют из своего среднего отдела шелк для постройки кокона,
тогда как основной их отдел дает вещество, которым кокон промазывается изнутри
(Лебедев, 1914).
§ 3. ДРУГИЕ ПУТИ ВЫДЕЛЕНИЯ ^
Мальпигиевы сосуды являются основным экскреторным аппаратом насе-
комых. Но экскреция може^ т идти и другими путями. Широко распростра-
нены у насекомых мочевые клетки, клетки жирового тела, наполненные
кристаллами мочевой кислоты. У таракана, например, эти последние даже
отсутствуют в мальпигиевых сосудах и сосредоточены в мочевых клетках
(рис. 416 S, N). Аналогичное состояние наблюдается и у лишенных мальпигие-
вых сосудов Collembola (Филипченко, 1907). Такого рода отложения накапли-
ваются в организме насекомого в течение всей его жизни, и, таким образом,
выведение экскретов заменено их н а к о п л е н и е м . С другой стороны,
отложения мочевой кислоты в жировом теле могут существовать наряду
с обычной ее экскрецией через мальпигиевы сосуды, что имеет место у Culex
(личинки и взрослые), у Dytiscus и других жуков, у гусениц. Мочекислые
отложения могут находиться даже в клетках гиподермы (тутовый шелко-
пряд, Notonecta, Rhodnius при линьке — рис. 416 Т, Urat). Некоторые экспе-
риментальные данные позволяют думать, что в противоположность мальпи-
гиевым сосудам мочевая кислота мочевых клеток не абсорбируется ими из
крови, а образуется на месте в их плазме, т. е. является продуктом их соб-
ственного метаболизма. В некоторых случаях она может удаляться из по-
добных клеток. Так, у личинок мух перед окуклением в клетках жирового
тела появляются отложения мочевой кислоты, но в последние дни куко-
лочного периода они исчезают, и мочевая кислота освобождается и выводится
обычным путем через мальпигиевы сосуды в кишечник. Об экскреторном




Дыхательная система насекомых весьма ярко отражает приспособлен-
ность их к 'наземному образу жизни. У настоящих водных членистоногих
_ имеется жаберное дыхание,
,'Cut при котором используется ки-
слород, растворенный в воде.
Все большие группы членисто-
ногих, перешедшие к жизни





ние трахей как своеобразную
реакцию организма членисто-
ногих на воздушную среду.
Во всех группах, где они
имеются, т. е. у насекомых,
паукообразных, многоножек
и Protracheata, строение их
по существу одно и то же —
это трубковидные кожные
впячения, сквозь стенки ко-
торых происходит снабжение
тканей кислородом.' Инте-
ресно, что даже ракообразные «делают попытку» перейти к трахейному
дыханию. У наземных Isopoda, т. е. у мокриц, кожный покров экзо-
подитов брюшных ног (служащих жаберными крышками у водных форм)
образует впячения, обильно ветвящиеся внутри ноги (рис. 417). Они напол-
нены воздухом и носят название «псевдотрахей». Их дыхательное значение
доказывается тем, что при ампутации снабженных ими ножек мокрица
погибает. Высказывалось мнение, что играют роль не столько сами
«псевдотрахеи», сколько вода, которая находится под этими экзоподитами
и обеспечивает жаберное дыхание спрятанных под ними эндоподитов.
Не исключена, однако, возможность, что или имеют место оба момента,'
или дыхание совершается как-либо иначе, ибо «псевдотрахеи» мокриц узко
локализованы, а их концевые разветвления направлены к коже. Между
тем, трахеи настоящих сухопутных форм ветвятся между внутренними
органами.
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Рис, 417. «Псевдотрахеи» мокрицы Porcellio scaber
(Crustacea, Isopoda). A — первая брюшная ножка,
«псевдотрахеи» видны сквозь кутикулу; В — то
же, в поперечном разрезе; С — деталь разреза при
большом увеличении. Из Кальмана.
а — вход в дыхательную полость, b — «псевдотрахеи»,
Cut — кутикула, Hypd — гиподерма.
I i. ОБЩЕЕ СТРОЕНИЕ ТРАХЕЙ
Типичная трахея насекомых представляет собою древовидно разветвлен-
ное впячение кожных покровов, наполненное воздухом. В соответствии с этим
(рис. 418 А) стенка трахеи состоит из хитиновой и н т и м ы (Int), которая
является непосредственным продолжением наружной кутикулы (Cut) и
из однослойного трахейного э п и т е л и я (matrix — Mat), который пред*
Рис. 418. Строение трахей. А — схема дыхальца и трахейного ствола и
их связи со стенкой тела; В — участок трахейного ствола гусеницы
Deilephlla euphorbiae; С—схема разрыва спиральногб'утолщения (Spir,
Таеп); D — окончание трахеи и звездчатая клетка, В —i- из Догеля,
D — по Вигглесворту.
Cut — кутикула, Epi, Exo, Endo — эпи-, экзо- я эндокутикула, Int —интима,
Intg — покровы, Нура — гиподерма, Mat — matrix, Mem, b — базальная мембрана,
Stg — дыхальце, Tr — трахея, Trl^ — трахеола, наполненная воздухом, Тг/2 — то же,
наполненная жидкостью, Trl$ — тончайшие трахеолы, выходящие из клетки.
ставляет собою непосредственное продолжение гиподермы (Hypd). Место
перехода стенки тела в стенку трахеи является тем отверстием, которое сое-
диняет полость трахеи с наружной средой. Оно носит название д ы х а л ь ц а ,
или стигмы (Stg), и бывает снабжено сложными фильтрующим и запи-
рательным аппаратом. Дыхальца расположены на боках тела. Как правило,
сегмент имеет одну пару дыхалец. Характернейшим признаком трахей
служит их разветвленность. Отходящие от стигм стволы являются в прими-
тивных случаях наиболее толстыми, так что у насекомых даже среднего
размера они видны простым глазом. Но они вскоре разделяются на ветвн,
- ОД
эти ветвятся в свою очередь и т. д. (рис. 423 £>). С каждым ветвлением диа-
метр трахейного ствола заметно уменьшается, и конечные ветви приобре-
тают характер капилляров, иногда входящих внутрь клеток (418 £>). Тра-
хейный эпителий в толстых стволах состоит из плоских клеток, которые резко
отделены друг от друга и имеют многоугольную форму. Ядра их крупны
(рис. 418 В). В тонких стволах эпителий сильно растянут, и ядра образуют
выпуклости над его поверхностью. Интима трахей состоит из всех трех
слоев, свойственных кутикуле покровов. Эндокутикула (рис. 418
В, Endo) слоиста и в толстых стволах- достигает значительного развития.
В тонких стволах она, однако же, становится весьма тонкой. Эпикутикула
(Epi) тонка, как и всегда, но наиболее характерной является экзокутикула
(Ехо), которая образует так называемое с п и р а л ь н о е у т о л щ е -
н и е или т е н и д и и (рис. 418 С, Таеп). Трахейный ствол нередко испы-
тывает давление со стороны внутренних органов и крови. Местами, как
например в ногах, в брюшке, он подвергается постоянным сгибаниям и
растяжениям. Несмотря на
такие деформации его про-
свет не должен закрываться,
ибо это может привести к
прекращению снабжения воз-
духом той или иной части те-
ла. Стенки трахейного ствола
должны быть максимально
Рис. 419. А — расположение стигм у Hetero/apyx укреплены без ущерба ДЛЯ его
, gaillardi. , гибкости и в то же время С
Sfe. Ste, — передние дыхальца средне- и заднегруди, МИНИМаЛЬНОЙ Затратой МЭТе-
sfea. 5(&а — то же, задние, Stg. abd — дыхальце пер-




вого абдоминального сегмента. р и а л а . С»Та Конструктивная
задача решается посредством
развития спирального утолщения. Последнее представляет собою экзо-
кутикулярную нить, которая идет густой спиралью по стенке трахейного
ствола. Обороты нити вдаются в полость ствола. Получающаяся таким
образом конструкция несколько напоминает несжимаемые шланги и обес-
печивает просвет ствола от пережимов даже при сильном давлении, изги-
бании или растяжении. Если и происходит некоторое сплющивание про-
света трахейного ствола, то оно незначительно. Спиральная нить не
является сплошной на всем протяжении ствола. Она состоит по суще-
ству из ряда последовательных отрезков, из которых каждый делает
несколько оборотов. Обычно нить бывает подразделена на 2—3 парал-
лельно идущих нити (рис. 418 С, Таеп); иногда образуются нити второго
порядка, идущие между основными оборотами (Dytiscus), иногда имеются
короткие поперечные ответвления (Hymenopteraj, или длинные продоль-
ные нити (жуки златки), наконец, нить может быть усажена шипами
(усачи, листоеды). Отметим еще большую прочность стенок трахей. Садон
(1896) в работе над личинками стрекоз показал, что трахея может быть
без повреждения растянута вдвое против своей нормальной длины. Де-
молль (1927, 1928), применяя повышенное атмосферное давление, укора-
чивал длину трахеи на 20—30%.
Весьма важен вопрос об о к о н ч а н и я х т р а х е й . На основании
исследований ряда авторов обычно считается, что конечные тончайшие
разветвления трахей — т р а х е о л ы — лишены спирального утолщения
и входят в плазму клеток. Однако высказывается также предположе-
ние, что они по большей части лежат на поверхности клетки, не входя
внутрь. По Вигглесворту (1939) трахейные окончания имеют следующее
строение (рис. 418 D). Трахейный ствол (Тг), достигший благодаря вет-
влению диаметра 2—5 микронов, разделяется звездообразно на несколько





). Они лежат внутри специальной большой клетки,
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.Которую Можно начать Звездчатой клеткой, так как, охватывая трахеолы,
рна сильно вытягивается на каждой из них. От трахеол ответвляются еще
Тончайшие нити, выходящие за пределы клетки (Trl3). Звездчатые клетки
•Сбединяются друг с другом в обширную мембрану, которая имеет многочис-
ленные отверстия, богата трахеями и покрывает поверхность различных
внутренних органов. Возможно, что за счет этих клеток возникают перито-
нёальные мембраны. Таким образом, согласно этому взгляду, окончания
трахей не входят в клетки. Однако же в 'ряде случаев такое вхождение
несомненно имеет место. Таковы, например, светящиеся клетки жуков свет-
ляков, так называемые красные органы личинок оводов (рис. 447 D),
слюнные железы полужесткокрылых, крыловые мышцы и т. д. В этих послед-
них, а также в шелкоотделительных железах, в мальпигиевых сосудах,
в жировом теле описаны анастомозы трахеол.
Применяя электронный микроскоп Ричарде и Андерсон (1942) обнаружили при
громадном увеличении (в сорок четыре тысячи раз) присутствие спирального утол-
щения в трахеолах пчелы.
В концевых отделах трахейной системы могут происходить изменения,
связанные с разрастанием соответствующих внутренних органов. Так, Дети-
нова (1945) установила следую-
щие возрастные изменения тра-
хей малярийного комара. Яич-
ник Anopheles maculipennis опле-
тен весьма обильными разветвле-
ниями трахей. У только что вылу-
пившейся самки, яичник которой
еще не развит, на концах тра-
хейных ветвей, видны характер-
ные клубочки (рис. 419 В). Эти
последние состоят из «плотно В
смотанных» трахеол, тогда как
форма их вариирует от круглой
до овальной вытянутой и даже
восьмеркообразной. После того
как молодая самка насосалась
крови, начинается разрастание
яичников. При этом изгибы и
петли трахей яичника распра-
вляются, а клубочки трахеол
раскручиваются. Общая длина
ветвей трахейной системы, благодаря этому, увеличивается и, несмотря
на сильный рост яичника, распределение трахей по его поверх-
ности остается попрежнему равномерным, что, конечно, существенно
для равномерного снабжения развивающихся яйцевых клеток кисло-
родом.
После того как самка отложила яйца, ее яичник спадается. Но размо-
танные трахеолы не возвращаются к прежнему состоянию и на опорожнен-
ном яичнике клубочки трахеол, как правило, отсутствуют (рис. 419 С).
Таким образом, можно безошибочно установить, откладывала данная самка
яйца или нет, что, в свою очередь, бывает эпидемиологически важно.
При борьбе с малярийным комаром процент только что вылупившихся самок,
появляющихся в общей популяции в течение летнего сезона, служит пока-
зателем того, насколько эффективны проводимые истребительные мероприя-
тия. Важно бывает установление возрастного состава зимующих Самок
и т. д. Другие способы определения возраста самок недостаточно удовлетво-
рительны и, таким образом, исследования Детиновой являются шагом впе-
ред в противомалярийной борьбе. ,
Рис. 419 В, С. Возрастные изменения трахей
у самки малярийного комара Anopheles macu-
lipennis messeae, по Детиновой.
В — окончания трахей на яичнике новорож-
денной самки, видны клубочки закрученных
трахеол; С — то же сразу после откладки яиц,
клубочки трахеол раскручены.
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$ 2, ТОПОГРАФИЯ И МОРФОЛОГИЯ ТРАХЕЙНОЙ СИСТЕМУ.
А. Дыхальца
Очень немногие насекомые лишены трахейной системы, Это либо очень
мелкие (большинство Collembola, некоторые Protura), либо паразитические
•формы (циклопоидные личинки наездников), которые дышат непосредственно
через кожу, Не обнаружена также трахейная система у живущих в горных
потоках личинок комара Deuterophlebia. Как указано, стигмы имеют парное
сегментарное расположение. Теоретически мы можем приписывать одну пару
стигм каждому сегменту. Однако же практически стигмы и их зачатки
найдены лишь на 14 сегментах — на лабиальном, на трех грудных и на десяти
передних брюшных, т. е. наиболее обеднена ими голова. У зародыша пчелы
образуется зачаток лабиальных стигм, но вскоре он исчезает (Нельсон,
1915). У Sminthurus (Collembola) во взрослом состоянии сохраняется одна
пара дыхалец в шейном отделе (рис. 421 С). Она является у них единствен-
ной и, таким образом, очевидно, представляет собой остаток головной си-
стемы. Ее гомология не вполне ясна, но некоторые склоняются к тому,
что она принадлежит лабиальному сегменту. Дыхальца на переднегруди
также крайне редки. Холодковский описал их зачатки у зародыша Blattella
(1891), а Уилер (1889) у зародыша жука Leptinotarsa (Doryphora).
Из взрослых насекомых переднегрудные дыхальца описаны лишь у Japyx. Это насе-
комое, впрочем, вообще имеет особый характер грудных дыхалец. На его заднегруди
(рис. 419 А) имеются два дыхальца: переднее ( S ^ и заднее (StgsaJ, причем задцее сходно
по своему сдвинутому вверх положению с последующими брюшными (Stg. abd), а также
с дыхальцами многоножек Chilopoda. На среднегруди имеется только заднее дыхальце
(Stg2s,), тогда как переднее (Stg2) переместилось в пределы переднегруди. Подобные
смещения грудных дыхалец вперед на межсегментный промежуток или на преды-
дущий сегмент наблюдаются и у других насекомых, и сдвинутые среднегрудные
дыхальца иногда считают за переднегрудные. Интересно далее, что у высших насекомых
строение грудных дыхалец обычно отличается от такового брюшных. Из всего этого
Снодграсс заключает, что грудные дыхальца высших насекомых соответствуют перед-
ним дыхальцам (Stg^, Stg$) Japyx, и, следовательно, принадлежат к другой серии,
нежели их брюшные дыхальца. Гомологи задних грудных дыхалец Japyx (Stg2a> S'gsa)
у высших насекомых, согласно этой точке зрения, отсутствуют.
Таким образом, мы не имеем ни одного «безупречного» примера существования дыха-
лец на переднегруди взрослого насекомого. За типичное4число грудных стигм приходится
принять две пары.
Что касается до брюшка, то очень многие насекомые имеют дыхальца
на первых восьми брюшных сегментах. Таковы Lepisma, прыгающие прямо-
крылые, палочники, тараканы, термиты, большая часть клопов, многие
Homoptera, многие перепончатокрылые во всех стадиях развития, мно-
гие жуки, бабочки и некоторые двукрылые во взрослом состоянии
(Eristalis) и Bibionidae в личиночном. У зародыша таракана прусака
зачатки дыхалец обнаружены также на девятом сегменте (Холодков-
ский, 1891), а у зародыша Lepisma, кроме ясных девяти пар зачатков
сходные с ними рудименты образуются и на Десятом брюшном сегменте
(Геймонс, 1897). Два последних случая однако же являются аберрантными,
и за типичное для насекомых число стигм принимается десять пар (две
грудных и восемь брюшных), что и выражено на схеме (рис. 420 Л). Разви-
тие палочника протекает весьма близко к этой схеме (рис. 420 В) — у него
закладываются средне- и заднегрудные стигмы и 8 пар брюшных.
Формы с таким полным числом дыхалец носят название г о л о п н е й с т и -
ч е с к и х. У ряда других насекомых, называемых г е м и п н е й с т и ч е -
с к и м и, происходит недоразвитие нескольких пар стигм преимущественно
в личиночной и куколочной стадиях. Они, однако, не исчезают совсем, но
сохраняются в рудиментарном состоянии в виде тяжей и отходящих от них
трахейных стволов. При превращении во взрослое насекомое эти дыхальца
и тяжи могут открываться и переходить в деятельное состояние, и вся си-
стема возвращается таким образом к голопнейстическому типу. Такие
546
Соотношения имеют место у поденок, веснянок, стрекоз, плавунца, у бабо-
чек и у мухи Eristalis. Наоборот, у комариков бабочниц (Psychodidae)
личиночные стигмы подвергаются дальнейшей редукции при переходе во
взрослое состояние.
Гемипнейстические формы, в зависимости от числа и положения стигм, классифи-
цируются следующим образом. 1. П е р и п н е й с т и ч е с к а я группа — наземные ли-
чинки насекомых с полным превращением (гусеницы, Mecoptera, частью сетчатокры-
лые, многие жуки). У них сохраняется среднегрудное дыхальце, которое вторично мо-
жет быть смещено на переднегрудь, и от четырех до восьми пар брюшных дыхалец.
к- ~ Th -
Prod
Рис. 420. A — схема трахейной системы насекомого; В — расположение трахей и
дыхалец у 60-дневного зародыша палочника Carausius morosus.
Ant — антенны, Alae — крылья, Cer — головной мозг, Cor — сердце, On. sub — подглоточный ганглий,
On. v — брюшные ганглии, Ооп — гонада, Lb — нижняя губа, Lbr — верхняя губа, Md — мандибула,
Мх — максилла, Par— паранотум, Ped— нога, Proct — задняя кишка, Stg,, Stg I— первое груд»
ное и первое брюшное дыхальца, Sfe — второе грудное дыхальце, Stg VIII — восьмое брюшное
дыхальце, Stom — передняя кишка, тп — грудь, Тг серН. d., Tr ceph. v — головные, спинная и
брюшная трахеи, Tr. ped — трахея ноги. Зачернены дорсальные ветви трахей, исчерчены вентральные
и ножные, не заштрихованы висцеральные.
А м ф и п н е й с т и ч е с к а я группа — водные и паразитические личинки двукры-
лых (сирфиды, высшие мухи Cyclorrhapha) — сохраняет сместившиеся на передне-
грудь среднегрудное и VIII брюшное (иногда также VI и VII) дыхальца (рис. 4,
стр. 18). 3. П р о п н е й с т и ч е с к а я группа — водные куколки комаров, сохра-
няет только среднегрудные дыхальца, сместившиеся на переднегрудь, тогда как задне-
грудные и все брюшные дыхальца закрыты. 4. М е т а п н е й с т и ч е с к а я группа
отличается обратным строением и сохраняет в деятельном состоянии только одну пару
дыхалец на VIII брюшном сегменте, при помощи которой захватывается воздух с поверх-
ности воды. Таковы личинки многих водных жуков (Dytiscus), личинки комаров Ptycho-
ptera, личинки мухи Eristalis, первые возрасты личинок мух Cyclorrhapha. Сюда
же принадлежат личинки комаров Culicidae (рис. 423 А), тогда как их куколки
относятся к предыдущей группе. Кроме перечисленных четырех типов различается
еще г и п о п н е й с т и ч е с к и й . Он характеризуется значительным уменьшением
числа дыхалец. Уменьшение происходит или во время метаморфоза или с самого
начала развития число дыхалец уменьшено. Так, у большинства жуков, у постель-
ного клопа, у тлей и примитивных червецов сохраняются обе грудные и первые
пять—семь брюшных стигм. У пухоедов и вшей стигмы полностью отсутствуют на зад-
негруди и на первых двух сегментах брюшка, но следующие шесть брюшных пар стигм
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сохраняются. У орехотворок и наездников Pteromalinae сохраняются только обе
грудные, первая и восьмая брюшные стигмы, у Protura и у большинства червецов
только обе грудные (рис. 421 D, Е), у Stninthurus, как мы видели, остается одна пара
стигм (рис. 421 С), то же самое имеет место у самок Strepsiptera.
Б. Трахейные стволы
Распределение и число стигм тесно связаны с расположением трахейных
стволов. К единственной стигме Stninthurus сходятся почти лучеобразно
трахеи со всего тела (рис. 421 С). Наиболее примитивным расположением
трахей является такое, когда каждый сегмент имеет свою пару дыхалец и
свои трахеи, не связанные с трахеями соседних сегментов (рйс. 420 А).
В чистом виде такое состояние вряд ли существует. Наибольшее приближе-
Рис. 421. Простые типы трахейной системы: А — D—первичные и £ — вторичный.
А — Machilis; В — Campodea; С — Snkinthurus; D—Eosentomon; Е — Lecanium
hesperidum. А — D — из Догеля.
ние к нему мы находим в некоторых Apterygota, именно у Protura (рис.
421 В) Campodea, и в особенности Machilis (рис. 421 Л) с его девятью па-
рами отдельных сегментарных систем. Но уже среди Apterygota проявляется
тенденция к образованию того типа трахейной системы, который домини-
рует у Pterygia. Его характерными чертами являются образование
поперечных стволов, соединяющих ветви правого и левого дыхалец дан-
ного сегмента, и образование продольных стволов, которые связывают
трахеи всех сегментов в одно целое.
Основной план расположения трахей сводится к следующему. Перво-
начально (рис. 422 А) каждый туловищный сегмент имеет свою независимую
систему трахей, причем от дыхальца отходит короткая стигмальная тра-
хея (stg), дающая три ветви: висцеральную (vise) к. кишечнику и дру-
гим внутренностям, дорсальную (dors) к спинной мускулатуре и сердцу
и вентральную (ventr) к брюшной мускулатуре, конечностям и нервной
системе. На следующей ступени эволюции (рис. 422 В) от стигмальной тра-
хеи и от ее главных ветвей отходят ветви вперед и назад; они образуют
межсегментные соединения и дают продольные стволы. Последних—три
или четыре пары. Л а т е р а л ь н а я пара (Ш) имеет особенно большое
значение, так как она практически связывает друг с другом всю линию
дыхалец своей стороны. С п и н н о й продольный ствол (dors) соединяет
дорсальные трахеи своей стороны, брюшной продольный ствол (ventr)
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играет ту же роль по отношению к вентральным трахеям. Иногда встре-
чаются также в и с ц е р а л ь н ы е продольные стволы, идущие вдоль
кишечника (vise). Правый и левый продольные спинные стволы могут
быть связаны п о п е р е ч н ы м и комиссурами в каждом сегменте.
Такие же комиссуры могут возникать и между брюшными продоль-
ными стволами (423 С). От этого общего плана расположения ство-
лов имеется множество уклонений. Некоторые даже говорят о без-
надежности попыток гомологизировать ветви трахейной системы у
разных групп благодаря ее «готовности» к постоянному образова-
нию новых ветвей. Латеральные
продольные стволы являются глав-
ными вентиляционными путями у
большинства насекомых. Они хо-
рошо представлены, например, у
гусениц (рис. 423 D, Гг. Ш.). Но
у личинок двукрылых они слабо
развиты, и основная роль перешла
к усилившимся дорсальным про-
дольным стволам (рис. 423 А). У
полужесткокрылых латеральные
стволы почти исчезают и также
заменяются дорсальными. Брюш-
ные продольные стволы с попереч-
ными комиссурами хорошо вы-
ражены у тараканов (рис. 423 С).
Остановимся на трахеации отдель-
ных частей тела.
Т р а х е й н а я с и с т е м а го-
л о в ы уклоняется от приведенной схе-
мы, так как не только голова, но и пе-
реднегрудь не имеют своих дыхалец и
поэтому снабжаются трахеями от сред-
негруди. У палочника в голову входят
два главных ствола (рис. 420 В). Спин-
ной ствол дает ветви к мозгу, слож-
ным глазам, верхней губе, антеннам,
мандибулам и части мандибулярных
мышц. Брюшной ствол снабжает ма-
ксиллы, нижнюю губу и отчасти манди-
булярную мускулатуру. Оба ствола сое-
диняются друг с другом.
У гусеницы план расположения
головных трахей несколько иной (рис.
423 D). От передних дыхалец отходит по
in ствола — верхний, средний и нижний
А/
С
Рис. 422. А — схема поперечного ветвления
трахей в сегменте; В—схема породольных
стволов трахей.
Cor — сердце, Dta — диафрагма, Ш — кишечник,
Й — нервная система, Stg — дыхальце, dors, tat,
ventr, vise — дорсальный, латеральный, стигмаль-
ный, вентральный,висцеральный продольные стволы
трахей, на рис. А—одноименные ветви стигмальной
трахеи в сегменте, stg — стигмальная трахея.
,', g,h). Все три дают ветви к мандибулярным мышцам. Но, кроме того, от нижних стволов
отходят ветви как к мозгу, так и к нижней части головы, включая максиллы, нижнюю
губу, глотку И пищевод. Спинные стволы образуют поперечную комиссуру (Com. dors)
и дают ветви к поперечной комиссуре переднегруди (q). Они же снабжают трахеями лице-
вую поверхность головы, верхнюю губу и отчасти глотку.
Т р а х е а ц и я г р у д и в связи с развитием крыловой и ножной мускулатуры
иногда бывает очень разнообразна и сложна. Но, например, у гувеницы грудные
трахеи сравнительно мало уклоняются от схемы. Нужно отметить лишь рудимен-
тацию заднегрудных дыхалец и присутствие поперечных комиссур в каждом сегменте
(Com, ventr). Трахеи грудных ног гусеницы имеют следующее расположение, харак-
терное для насекомых вообще. В каждую ногу входят два трахейных ствола. В средне-
груди один из них (п) начинается непбсредственно от латерального продольного ствола,
тогда как другой (ш) начинается от этого последнего двумя корнями (кЛ) в видеУ. В пе-
реднегруди расположение тех же стволов несколько иное — один'()') начинается непо-
средственно от дыхальцевого пучка трахей, другой (7,) — от поперечной комиссуры (Com.
ventr). Трахеация крыла опять-таки представлена в элементарном виде у гусеницы.
В имагинальный Диск {Ala, см. стр. 765) крыла входят спереди и сзади две трахеи (о, р),
отходящие от ветвей Y-образной трахеи ноги навстречу друг другу. При развитии
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крыла от них отходят трахеи будущих жилок, причем передняя/о,) дает трахеи косталь-
ной, субкостальной, радиальной и медиальной жилок, а задняя (р) таковые кубиталь-






Рис. 423. Трахейная система. А — личинки комара; В — блохи Xencpsylla, по
Вигглесворту; С — таракана Periplaneta (вентральные трахеи) по Майаллу и Денни;
D — гусеницы совки (голова и грудь).
* — дорсальная трахея сегмента, / — дорсальный, g — промежуточный, ft — вентральный — голов-
ные стволы, I — латеральная, j — медиальная трахея передней ноги, к, I — ветви У-образной трахеи
ноги, т — латеральная, п — медиальная трахеи средней и задней ноги, о, р — трахеи имагинального
диска крыла, g — переднегрудная комиссура, Ala — имагинальный диск крыла, Com. dors — дорсаль-
ная трахейная комиссура, Com. ventr — то же, вентральная, Stg. abd I — первое абдоминальное ды-
хальце, Тг. lat — латеральный трахейный ствол туловища, 1,2,3 — сегменты груди, / abd — пер-
вый абдоминальный сегмент.
у жуков, трахеация крыловой и ножной мускулатуры иногда бывает очень разнообразна
и сложна.
Т р а х е а ц и я б р ю ш к а наиболее близка к основной схеме. Следует лишь отме-
тить, что продольные стволы идут не дальше VIII сегмента, в котором, как мы видели,
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лежит последняя пара дыхалец. Интересно,'что брюшные ноги гусениц, за исключением
последней»пары, получают трахеи от брюшных поперечных комиссур, т. е. по трахеацйи
abd.d
Рис. 424. Трахейные системы С воздушными мешками. А — Melolontha vulgaris!
В — комнатной мухи Musca domestica. Из Догеля.
abd. d, abd. v — дорсальные и вентральные трахеи брюшка, arc — дуговидные части продольных ство-
лов брюшка, Ns -* пронотум, ceph. d, ceph. v — дорсальный и вентральный головные стволы,
Sacc — воздушный мешок, Stgi, Stgz — первое и второе дыхальца.
соответствуют передним грудным ногам. У высокоспециализированных насекомых, как
например у жуков, трахейная система брюшка может подвергаться большим осложне-
ниям (рис. 424 А).
§ 3. ВОЗДУШНЫЕ МЕШКИ
Специальной модификацией трахейной системы являются воздушные
мешки. У многих хорошо летающих насекомых трахейные стволы образуют
местные расширения, диаметр которых во много раз превышает диаметр
самих стволов. Это и есть воздушные мешки. Помимо своего диаметра, они
отличаются от нормальных трахей отсутствием спирального утолщения.
Поэтому их полость спадается при выходе из них воздуха. Воздушные мешки
преимущественно образуются на продольных стволах, как, например,
у пчелы (рис. 425, Sacc). , но могут возникать и в других местах. У ком-
натной мухи (рис. 424 В) "кроме грудных и брюшных мешков имеется не-
сколько пар и в голове. У хорошо летающей мухи Eristalis воздушные мешки
в груди и в голове достигают очень сильного развития и большой сложности,
в то время как собственно трахеи развиты сравнительно слабо. Но в ее
брюшке соотношение мешков и трахей нормальное. Громадные воздуш-
ные мешки имеются и в брюшке цикады (рис. 373 Л). Майский жук
имеет множество маленьких воздушных мешков как на главных продоль-
ных стволах, так и на их ответвлениях (рис. 424 А ). Роль воздушных
мешков в основной дыхательной функции трахей мы рассмотрим ниже
(стр. 581). Здесь же отметим указание, что во время полета воздух в них
нагревается вследствие работы мышц, и они таким образом приобретают
аэростатическое значение. Более достоверна их роль как запасного про-
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странства при изменениях объема других внутренних органов. Так, напри-
мер, у только что вылупившейся мухи люцилии два воздушных мешка




Рис. 425. Трахейная система, органы кровообращения и нервная система рабочей пчелы
Apis melliflca.
Adip — жировое тело, Ао — аорта, Cam. card i, 2, a> 4— камеры сердца, Сот — сердце, Dia. d — спин-
ная диафрагма, Dia. v — то же, брюшная, On 7, Gn 2, ил /// —ганглии брюшной нервной цепочки, i —
изгибы аорты в стебельке, Lob. о — оптическая доля головного мозга, JV — ножной нерв, Ocl — гла-
зок, Ostium — остия, Sacc — воздушный мешок трахейной системы, Strn — стернит, Тг — трахеи,
Trg — тергит, Тг. рей — ножные трахеи, римские цифры означают номера абдоминальных сегментов.
Прочие обозначения, как на рис. 8, 125, стр. 22, 166.
растянуто (рис. 426 А). Растяжение брюшка до нормальной величины про-
исходит от давления воздуха, набираемого в кишечник (рис. 426 В, Int).
Затем кишечник освобождается от воздуха, но мешки наполняются, увели-




Рис. 426. Схема, иллюстрирующая роль воздушных мешков в изме-
нении размера брюшка взрослой мухи Lucilia, из Вигглесворта.
А — только что вылупившаяся муха; В — через 5 минут, кишечник
наполнен воздухом, брюшко имеет окончательные размеры; С —
после 10 часов, кишечник спался, воздушные мешки наполнены
воздухом; D — после 6 дней питания, яичники и жировое тело на-
полняют брюшко, воздушные мешки снова спались.
Adip — жировое тело, Int — кишечник, Ov — яичник, Sacc — воздушный мешок.
С, Sacc). Затем начинается созревание яичников, которые постепенно пре-
вращаются в объемистые органы (рис. 426 D, Ov). Параллельно с их ростом
воздух выходит из воздушных мешков, и они снова становятся маленькими
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(426 D, Sacc). Таким образом, значительная часть брюшной полости зани-
мается поочередно кишечником, воздушными мешками и яичниками. Воз-
душные мешки головы мухи играют роль в развертывании хоботка
(стр. ПО).
§ 4. ЗАМЫКАТЕЛЬНЫЕ И ФИЛЬТРУЮЩИЕ АППАРАТЫ ДЫХАЛЕЦ
Роль дыхалец насекомых довольно сложна. Во-первых, ток воздуха
сквозь дыхальца произвольно регулируется насекомым и может быть совер-
шенно прекращен, во-вторых, для нормального дыхания необходимо, чтобы
трахея была предохранена от засорения. В связи с этим дыхальца приобре-
тают сложное строение, и в них развиваются запирательные и фильтрующие
аппараты. Лишь у немногих форм дыхальца представляют собою простые
отверстия, лишенные каких-либо приспособлений для регулирования тока
воздуха (рис. 427 А). Такого типа дыхальца встречаются лишь у некоторых
Apterygota (Sminthuridae) и, повидимому, у некоторых примитивных
Pterygota, например у веснянок. В большинстве же случаев покровы около
трахейного отверстия впячиваются и утолщаются, образуя, во-первых,
преддверие, или а т р и у м (рис. 427 В, Atr), в который и открывается
трахея, и, во-вторых, п е р и т р е м у (Per), или стигмальную пластинку,
которая наподобие рамки окружает отверстие дыхальца. За счет перит-
ремы и атриума развиваются три аппарата: U наружный замыкательный
аппарат в виде подвижных губ при входе в атриум (рис. 427 С, Labt, Lab%),
2. внутренний замыкательный аппарат в виде различного рода структур в
глубине атриума (427 D, Valv), 3. фильтрующий аппарат (427 D, Fill г)
близ входа в атриум при внутреннем замыкательном аппарате. Прежде чем
переходить к рассмотрению этих трех образований* укажем, что наружные
замыкательные аппараты свойственны в общем грудным дыхальцам, тогда
как внутренние преимущественно встречаются в брюшных. Это можно свя-
зать с предполагаемым различным происхождением тех и других (стр. 546).
А. Наружные замыкательные аппараты
Наружные замыкательные аппараты хорошо представлены у саранчевых.
Наиболее просто строение заднегрудного аппарата. Он состоит из двух вер-
тикальных губ, разделенных узкой щелью (рис. 427 G, Н). Их нижние
концы соединены небольшой лопастью (Lob). К последней прикреплена
небольша"я мышца замыкатель дыхальца (mL), которая начинается от
специального выступа (Ргос) стенки тела. Сокращаясь, мышца тянет лопасть
и нижние концы обеих губ вниз, они вытягиваются, приходят в соприкосно-
вение друг с другом и закрывают доступ воздуха в трахею (Тг). Несколько
сложнее устроено среднегрудное*дыхальце (рис. 427 Е, F). Его передняя
губа (Lab
x
) плотная и неподвижная, задняя (Lab.2 ,Lab3) гибкая, подвижная.QΓ щели между губами начинаются две трахеи, верхняя и нижняя (Тг. й.,
Tr. v), разделенные косой балкой (Trab). Передний конец балки свободен, и
от него идет вниз к перитреме замыкательная мышца (mz). Сокращаясь, она
тянет за передний конец балки, смещает заднюю губу вперед, прижимая
ее к передней, и щель дыхальца закрывается. Мышца т3 ее антагонист.
Грудные замыкательные аппараты наружных типов описаны у тараканов,
взрослого плавунца, полужесткокрылых и у пчелы.
Б. Внутренние замыкательные аппараты
Внутренние замыкательные аппараты помещаются, как указано, в глу-
бине атриума (рис. 427 J—/?) и обнаруживают большое разнообразие строе-
ния. Простейший тип напоминает по конструкции пинцет (рис. 427 J, К).
Впереди и позади трахеи (Тг) лежат два симметричных стержня (Arclt
Агс
г
). Их нижние концы расходятся и соединены «мышцей (m^, а верхние
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концы сближены. При сокращении мышцы нижние концы сближаются, и
стержни, надавливая на трахею, зажимают ее просвет. Открывание проис-
ходит благодаря эластичности всего аппарата. Замыкательный аппарат
брюшных сегментов таракана (рис. 427 L) очень близок к описанному,
но отличается, во-первых, асимметрией (передний стержень длиннее зад-
него), во-вторых, наличием кроме замыкательной мышцы ее антагониста
(т
ь
), прикрепленного к вытянутому концу переднего стержня (Ar^).
В брюшных замыкательных аппаратах саранчевых (рис. 427 М), по
существу сходных с таковыми тараканов, обособленные стержни не выра-
жены, функцию переднего выполняет передняя стенка атриума (Atr),
Ар Шд /ttr. Per lab, Lab. Щ
Рис. 427. Строение дыхалец и замыкательных аппаратов. А — схема простого ды-
хальца без атриума; В—то же, с атриумом и перитремой; С — то же, с замы-
кательными губами; D—-то же, с фильтрующим аппаратом и замыкательной створкой;
Е, F — наружный замыкательный аппарат дыхальца среднегруди Dissosteira; G, Н —
тоже, заднегруди', J — открытый, К — закрытый внутренний замыкательный аппарат
типа пинцета; L — внутренний замыкательный аппарат абдоминального дыхальца
Biatta; М — тоже, Dissosteira; N — схема открытого и О — закрытого внутреннего за
мыкательного аппарата типа лука; Р — схема замыкательного аппарата жука; R —
то же, гусеницы.
Ар — дыхательное отверстие, Агс1-Агсь — стержни замыкательных аппаратов и их апофизы (см.
Текст), Atr — атриум, AtrL — отверстие атриума, Cam — стигмальная камера, Ерт^ — эпимера сред-
негруди, Ере* — эпистерна ладнегруди, Filtr — фильтрующий аппарат, Integ — стенка тела, Labt —
передняя губа, Lab
s
 — задняя губа, Lab
s
 — утолщенный край задней губы, гПуГП^ — мышцы
замыкательных аппаратов (см. текст), т 8 — эластическая связка, Per — перитрема (стигмальная
пластинка), Рте — выступ стенки тела, S. pi — плейральный шов, Тг — трахея, Trab — косая
балка, Тг. й — дорсальная трахея, Tr. v—вентральная трахея, Valv — замыкательные складки.
а замыкательная мышца (m^) идет от нижнего конца этой стенки (а)
к стенке тела.
Другой тип внутреннего замыкательного аппарата свойственен брюшным
сегментам насекомых с полным превращением и напоминает лук с тетивой
(рис. 427 N, О). В простейшем виде такой аппарат состоит из двух дугооб-
разных стержней, направленных выпуклой стороной вперед и соединенных
друг с другом в сплошную петлю вокруг трахеи (Тг). Задний стержень
(Агс2) гибкий, передний (Агсг) плотный, и его концы, обходя атриум сверху
и снизу, вытянуты в два конуса (Агс3). Между конусами натянута замыка-
тельная мышца (пг
в
), которая помещается позади атриума. При ее сокра-
щении оба стержня сгибаются наподобие натягиваемого лука, но так как
задний более гибок, нежели передний, то он входит в вогнутость переднего,
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как бы заполняя ее и зажимая просвет трахейного ствола (рис. 427.0).
Раскрывание происходит в силу эластичности стержней. Но у пчелы к ниж-
нему конусу присоединена еще и размыкательная мышца (рис. 428 Е, $т7).
У жуков (рис. 427 Р) нижний конус редуцирован, а верхний (Arcz) сдвинут
вниз почти на середину аппарата, так что задний стержень (Arcz) стал почти
вдвое короче переднего (Агс
г
). Кроме того, появился небольшой гибкий уча-
сток на верхнем конусе аппарата. Получается известное сходство с первым
типом внутреннего замыкательного аппарата (427 J). Однако в последнем
в зажимании трахеи одинаково участвуют передний и задний плотные
стержни, а здесь основное значение имеет гибкость заднего. Эта особенность
развивается дальше в брюшных дыхальцах гусениц (рис. 427 R). Верхний
4 *
Рис. 428. Замыкательные аппараты дыхалец А, В — заднего дыхальца
личинки Dytiscus; С, D — абдоминального дыхальца муравья; Е, F —
первого абдоминального дыхальца Aprs. Из Догеля.
Открытое (А, С, Е) и закрытое (В, D, F) состояния т 9 > т 1 0 — мышцы замыкатель-
ных аппаратов. Прочие обозначения, как на рис. 427.
конус вырастает у них в длинный отросток (Агс3), к которому, кроме за-
мыкательной мышцы (m^), прикреплена еще мышца или эластическая связка
(т8), идущая от стенки тела. Очень, интересно, что грудные дыхальца гусе-
ниц имеют замыкательный аппарат этого же типа, но с тем существенным
отличием, что он как бы. перевернут, т. е. замыкательная мышца и все, что
с ней связано, находится не позади, а впереди трахеи.
Задняя стигма личинки плавунца устроена следующим образом (рис. 428 А).
От верхнего конуса идет длинная гибкая дуга (Ащ) к середине заднего стержня. При
сокращении замыкательноЙ мышцы (т
в
), натянутой между конусами, дуга толкает зад-
ний стержень вперед, и отверстие трахеи зажимается (рис. 428 В). У муравья (рис. 428
С) атриум подразделен на наружную и внутреннюю камеры (Atr
x
, Atr%), разделенные
перехватом. От начала трахеи отходит в сторону согнутый под прямым углом вы-
рост (Valv), а от его конца к внутренней камере атриума идет замыкательная мышца
(т9). Ее сокращение вдавливает основание выроста в просвет атриума, и последний,
таким образом, закрывается (рис. 428 £>). Имеется и размыкательная мышца (т10).
В. Фильтрующие аппараты
Фильтрующий аппарат присутствует в дыхальцах с внутренним замы*
кательным аппаратом. Его функция состоит в предохранении дыхатель-
ных путей от засорения при вхождении в нее воздуха. В общем, он
состоит из разветвленных волосков, которые отходят от стенок атриума
и образуют в нем своего рода фильтрационную решётку, или сито. Его
расположение и степень развития могут быть различны. У одних форм,
как у муравьев, волоски распределяются по всей внутренней поверхности
атриума (рис. 428 С, A Filtr), у других сосредоточены в глубине атриума
(гусеница Cossus, рис. 429 А), у третьих, наоборот, в его поверхностной
части (гусеница Deilephila, взрослая Eristallti, рис. 429 В, С). При этом
характерно, что даже у близких форм наблюдаются в этом отношении
значительные различия (ср. Cosstis и Deilephila). Иногда эта система дости-
гает чрезвычайно сильного развития, и образуемое ею густое сито, оче-
видно, отфильтровывает от воздуха даже очень мелкие взвешенные в нем
частицы, У личинок многих жуков фильтрация выполняется при помощи
особого образования, носящего название двой-
ного дыхальца (stigma bifurcata). Развитие
этих образований может быть прослежено в
морфологическом ряду от семейства к семей-
ству. Личинки кокцинеллид имеют широкий
атриум с широким отверстием (рис. 429 D, 1),
у личинок стафилинид (рис, 429 Д 2) его нижняя
часть суживается в трубку. У пестряков Cle-
ridae вход в атриум прикрыт благодаря тому,
что его края образуют складки, растущие по на-
правлению к середине. Однако вход (porta atrii)
остается еще широким (рис. 429 D,3). У златок
(Agrtlus) складки сближаются настолько, что
V*5 У
Рис. 429. Дыхальца. А — гусеницы Cossus; В — гусеницы Deilephila; С — мухи Eris-
talis tenax; D — личинок жуков, / — Coccinellidae, 2 — Staphylinidae, 3 — Clems,
4—Agrilusj 5, 6 — Melolontha, 7,8,9 — Ampedus. Mem—мембрана перитремы,
Pα — Porta a t r i i .
Прочие обозначения, как на рис. 427.
вход в атриум становится щелевидным (рис. 429 D, 4). Две крайних, но раз-
личных фазы этого процесса наблюдаются у пластинчатоусых и у щелкунов,
Атриум личинок пластинчатоусых весьма велик и от него начинается сразу
несколько трахейных стволов (рис. 429 D, 5). Складки, которыми прикрыт
атриум, разрослись в большую стигмальную пластинку овальной формы.
€ат-
Вход в полость атриума щелевйден, но Щель Приняла форму Почти Полного
круга, который делит стигмальную пластинку на центральную и перифери-
ческую части. Центральная довольно толстостенна, периферическая тонко-
стенна и подпирается изнутри множеством разветвленных трабекул. Ее на-
ружная часть покрыта очень мелкой пунктировкой (рис. 429 D, 6). Некоторые
считают последнюю за пористость. Стигмальная пластинка щелкунов по
существу состоит из тех же компонентов, что и у пластинчатоусых, но сгруп-
пированы они иначе, Округлое входное отверстие (рис. 429 D,9 Pα) через
узкий канал ведет в полость атриума (Atr). Часть, соответствующая пункти-
рованной области пластинчатоусых, представлена в виде двух удлиненных
пластинок (Per), зачатки которых имеются еще у Cleridae. Вдоль каждой
такой пластинки идет полоса, которая представляет собою способную откры-
ваться щель. Наконец, существенно, что сама полость атриума разделена
на две камеры, лежащие каждая под соответствующей удлиненной пластинкой
(рис. 429 D, 9). Таким образом, в стигмальных пластинках личинок пластин-
чатоусых и щелкунов мы имеем весьма совершенные, своеобразные приспо-
собления против засорения. Через их узкие отверстия не могут пройти
даже очень мелкие твердые
частицы. При обитании в
почве, свойственном этим






ших мух представляют со-
бою несомненно вторичные
образования. Их две пары:
одна на первом грудном сег-
менте, другая на восьмом
брюшном (рис. 4, стр. 18).
Передние дыхальца состоят
у личинки Rhagoletis(TrypQ-
teidae) из удлиненного ат-
риума, который откры-
вается наружу через множе-
ство тонких пор, находя-
щихся на концах раздвоен-
ного сосочка (рис. 430 В,
Cam). Атриум задних ды-
халец открывается наружу
тремя длинными дыхатель-
ными щелями, которые на-
ходятся на трех специ-
альных пластинках и имеют сложную форму (рис. 430 С, Per). При росте
личинок мух трахеи, как и у других насекомых, линяют. Замечательно,
что при линьке новое дыхальце образуется в стороне от старого и сообщение
его с полостью трахейного ствола создается заново. Это связано с тем, что
с каждой линькой строение дыхальца сильно изменяется. Так, упомянутые
три дыхательные щели появляются только со второго возраста личинки,
тогда как в первом имеется всего одна щель. Вытаскивание старой интимы,
в отличие от других насекомых, происходит не через новое дыхательное
отверстие, а через специальное линочное отверстие, образовавшееся.в новом
дыхальце рядом с дыхательным (рис. 430 В, Nα). По окончании линьки
это отверстие сохраняется в виде углубления или рубца. От него к атриуму
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Рис. 430. Дыхальца личинок мух (ср. рис. 550).
А — схема линьки дыхалец и трахей, старая кути-
кула трахей (черная) вытаскивается из новой (пунк-
тирована) сквозь старые porta atrii; В — переднее
дыхальце куколки Rhagoktis pomonella; С — заднее
дыхальце ее же личинки.




йДет кутикулярный тяж (Pα). Линочное отверстие, однако, не есть ново*
образование, ибо именно оно превращается в дыхальце взрослой мухи
и, таким образом, может рассматриваться как первичное дыхательное
отверстие. Что же касается личиночных дыхалец, то при последней линьке
личинки они, не возобновляются.
Per
Atrium
Рис. 431. Дыхальца личинок высших
мух;. А, В — схемы строения двух ти-
пов задних дыхалец; С — дыхатель-
ная щель (Рог) дыхальца А при боль-
шем увеличении, D — заднее дыхаль-
це Cynomyia mortuorum, E — схема пе-
реднего дыхальца. Ь — по Ассу,
остальное по Зимину.
АгЬ — разветвленные волоски, Cut — кути-
кула покровов, QI — стигмальная железа,
Рог—дыхательная щель, а, Ь, с—см. текст.
Прочие обозначения см. рис. 430.
. В семействе Muscidae задние дыхальца подвергаются дальнейшему ус-
ложнению (рис. 431). Окружающая их перитрема (Per) очень сильно
склеротизируется, принимая форму округлой рамки вокруг трех отвер-
стий дыхальца. На ней имеется лишь линочное отверстие (Nα). Ды-
хательные щели, в числе трех на каждом дыхальце, бывают длинные
прямые (рис. 431 А, Рог), или короткие овальные, или же образуют извилины
(рис. 431 В, Рог). Прямой тип свойственен, например, родам Calliphora,
Phormia, Sarcophaga, тогда как извилистый характерен для родов Musca,
Stomoxys, Lyperosia и других. Точно разграничить оба типа, однако, затруд-
нительно. Дыхательная щель (рис. 431 С) окружена наружной рамой (а),
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o^ которой отходят в большом количестве поперечные перегородки (с),
а у родов Calliphora и некоторых других также многочисленные зубцы (Ь),
располагающиеся над перегородками. Кроме того, между дыхательными ще-
лями находятся отверстия стигмальных желез (GI). Выделяемый ими се-
крет препятствует смачиванию дыхальца. Переднее дыхальце в семействе
Aluscidae. (рис. 431 Е) заканчивается пальцеобразными выростами, на
концах которых находятся дыхательные щели (Рог). Атриум переднего
дыхальца (Cam) имеет внутри войлокообразную выстилку, повидимому,
фильтрационного характера. При питании обильной разжиженной пи-
щей личинки мух погружаются в нее, но передние и задние дыхальца
выставляются на поверхность. Разветвленные волоски, расположенные
на перитреме задних дыхалец (рис. 431 D, Arb), предохраняют дыха-
тельные отверстия от заливания жидкостью. Такое же значение имеет
секрет стигмальных желез. Мы неоднократно подчеркивали чрезвычайно вы-
сокую организацию представителей группы Muscidae. Структура их
личиночных дыхалец является еще одним подтверждением этого. Фе^ рмы
дыхалец личинок синантропных мух, нередко являющихся переносчиками
заболеваний, служат, удобным диагностическим признаком при опреде-
лении видового состава этих личинок.
§ 5. ОРГАНЫ ДЫХАНИЯ ВОДНЫХ НАСЕКОМЫХ
Насекомые, живущие в воде, дышат, главным образом, двумя спо-
собами: они используют или кислород растворенного в воде воздуха,
или атмосферный воздух. В первом случае дыхание является жабер-
ным и осуществляется преимущественно при помощи трахейных жабер,
во втором — насекомые захватывают воздух с поверхности воды. Отметим,
что в личиночном состоянии могут встречаться оба типа дыхания, во
взрослом же насекомое обязательно переходит к воздушному. Кроме этих
основных способов дыхания, у водных насекомых встречаются и неко-
торые специальные.
А. Трахейные жабры
О трахейных жабрах уже говорилось в связи с вопросом о брюшных
ногах (стр. 288). и о происхождении крыльев (стр. 263). В своей наиболее
обычной форме трахейная жабра представляет собою листовидную складку
кожи на брюшке на месте дыхальца. От туловищных трахей в нее входит
стволик, который обильно разветвляется внутри органа (рис. 433 С, Д,
Вг). Конечные разветвления трахеи нигде не открываются наружу. Тра-
хейная система является, таким образом, замкнутой, иб% на месте ды-
хальца сидит кисть трахейных разветвлений, заключенных в складку
кожи.
Трахейные жабры очень богато представлены у личинок поденок.
-У Heptagenia (рис. 432 А) две серии листовидных жабер расположены
На боках брюшных сегмешов. У Ephemera каждая жабра состоит из двух
удлиненных частей с многочисленными отростками на краях (рис. 432 В).
У Leptophlebja и Habrophlebia жабры кистевидны — пластинка разделена
на несколько пальцевидных отростков и в каждый входит ответвление
трахейной системы (рис. 432 С, 433 Е). У всех перечисленных форм жабры
сидят открыто. У Tricorythus (рис. 432 D) первая пара жабр (7) руди-
ментарна, а вторая (2) разрастается в виде крышечки, под которой
спрятаны три остальные функционирующие пары (3). У BaeHscaCpuc. 432 Е)
крышкой жаберной камеры служат зачатки крыльев. Замечательная Pro-,
sopistoma (432 F) имеет жаберную камеру, образованную отростками
заднегрудных тергитов, а с боков — зачатками крыльев; сообщение ее с
наружной средой сведено к tpeM отверстиям—Двум входным на брюшной






брюшка. У Jolia малень-
кие кистевидные жабры
находятся на вентральной
поверхности головы и пе-
реднегруди (рис. 432 G, Вг.
с, Br. thy). Головные Жаб-
ры имеются также у Oligo-
neuria. Эти факты говорят
против сравнения брюш-
ных трахейных жабр по-




стрекоз.. У Zygoptera они
представляют собою не что
иное, как видоизмененные
церки и присутствуют на
конце брюшка в числе
трех. У некоторых форм
(Euphaea) они лишь ча-
стично расширены в ле-
пестки и концы их еще
заострены (рис. 433 А).
У более прогрессивных
форм они расширены на
всем протяжении (Agrion,
рис. 433 В) и представляют
собою удлиненно-овальные
пластинки. По средней
линии пластинки идет тра-
хейный ствол, дающий мно-
жество ответвлений в сто-
роны. Euphaea, кроме кон-
цевых . жабр, сохраняет
также нитевидные на бо-
Рис. 432. Личинки поденок й
их трахейные жабры. А —Нер-
tagenia longicauda; В—ЕрЫ-
тега vulgata в ее трубке на дне;
С — Leptophlebia; D — Tricory-
thus; Е — Baetisca; F—Prosoph
stoma; G — Jolia; H — схема
хода трахей в жабре. А — D —
из Вебера, Е, G — по Шредеру |
F — по Паккарду.
Вг — трахейные жабры, Br. a^2.8 -"
то же, на первом, втором и третьей
„ абдоминальных сегментах, fir. с — ВД
же, на голове, Вг. т, — то же, на переднегруди, / — выходное отверстие жаберной камеры,
long, vise — продольный и висцеральный трахейные стволы, 1, 2, 3 — трахейные жабры, 2 на ри*<
D— крышка, 5-9 — абдоминальные сегменты.
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ках брюшных сегментов (рис. 433 А, справа). Замечательны внутренние
трахейные жабры Anisoptera. Они являются внутренними органами и
находятся в прямой кишке, где образуют сложную систему (рис. 434)
многочисленных жаберных лепестков. Последние сидят на стенках рек-
тума продольными рядами, причем кроме шести главных рядов име-
ются еще добавочные ряды лепестков (рис. 434 В). Рядом с рек-
тумом проходят четыре больших трахейных ствола, которые дают множе-
ство поперечных ветвей к кишке „
 о(рис. 434 А). Ветви входят в ле-
пестки и ветвятся в них. Распо-
ложение и характер жаберных ле-
пестков обнаруживают значитель-
ные различия в разных группах
Anisoptera. Так, например, глав-
ные ряды лепестков могут редуци-
роваться и функционально заменя-
ются усилившимися добавочными;
формы лепестков также сильно
вариируют и т. д. Личинка пери-
одически набирает воду в ректум
и выпускает ее, и, таким образом,
жаберный аппарат хорошо омы-
вается. Этот же механизм служит
личинке для плавания по принципу
обратного толчка. Набирание и вы-
брасывание воды производится не
столько сокращениями ректальной
мускулатуры, которая довольно
слаба, сколько сокращениями мышц
всего брюшка. Итак, у поденок
и стрекоз имеется тенденция к
превращению трахейных жабр
во внутренние органы путем
образования спинной жаберной
камеры или путем их смещения
в прямую кишку.
Трахейные жабры личинок вес-
нянок расположены на различных
местах на боках брюшка, в со-
членениях груди, при основании
ног или церков (рис. 435 А).
Особенно характерны для вес-
нянок кистевидные жабры (рис.
435 В). Замечательно, что тра-
хейные жабры сохраняются у
веснянок и во взрослом состоя-
нии (рис. 435 В). Раньше полагали, что они при этом продолжают
функционировать. Однако это не подтвердилось позднейшими данными.
Трахейные жабры свойственны также личинкам ручейников. Они ните-
видны и располагаются на брюшке в три парных ряда — брюшной, боко-
вой и спинной (рис. 435 С). Иногда они имеются и на задних грудных сегмен-
тах. Куколки ручейников также имеют большее количество трахейных
жабр (рис. 435 D). Отметим, что личинки большинства ручейников живут
в чехликах, которыми их жабры защищены. Наконец, отдельные формы
с жаберным дыханием встречаются среди бабочек, как, например, у гусе-
ниц Nymphula stratiolata (рис. 435 F, О) и среди жуков у личинок вертячек
(рис. 435 Е).
Рис. 433. Трахейные жабры личинок стре-
коз. А — Euphaea (справа увеличенная бо-
ковая жабра), по Паккарду; В—Agrion,
по Веберу; С — схема листовидных трахей-
ных жабр личинки поденки, справа наруж-
ный вид, слева трахеи зачернены; D — ли-
стовидная жабра личинки поденки Siphlu-
rus;E — то же, разветвленная Habrophlebia.
Из Эйдманна.
Вт — трахейная жабра, lnt — кишечник, Lat—ла-
теральный трахейный ствол, Stg,—рудиментар-
ное дыхальце, S<g2 — его тяж, Vise — висцераль-
ные ветви трахеи.
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В. Воздушт дыхание в вод£
дыхании атмосферным воздухом в воде возникают две задачи: за-




Иногда к ним присоеди-
няется третья — хранение
запаса воздуха вне тра-
хейной системы. Как уже
сказано, воздушное дыха-
ние в воде свойственно
и личинкам, и взрослым
насекомым.
d Ь-
Рис. 434. А — задняя кишка личинки Aeschna и прилежащие трахеи; В — схема
поперечного разреза задней кишки личинки Austrogomphus; С, D — два типа формы
и расположения жабр на внутренней стороне прямой кишки личинки стрекозы.
По Тиллиарду.
B Γ — жаберные лепестки, Malp — мальпигиевы сосуды, Red — прямая кишка, Тт. й — дорсальный
трахейный ствол с ветвями, Tr. v — то же, вентральный.
а. Л и ч и н к и
У личинки плавунца на заднем конце тела расположена пара дыхалец,
через которые открываются наружу два главных трахейных ствола. Хвосто-
вые придатки личинки расположены вокруг дыхалец. Они легко подвижны и
покрыты несмачивающимися водой (гидрофугальными) волосками. Дышащая
личинка держит тело приблизительно вертикально, прикасаясь задним
концом к поверхности воды (рис. 436 А). Хвостовые придатки при этом
распростерты на поверхности воды перпендикулярно к оси тела, и дыхаль-
ца открыты (рис. 436 А, справа). При погружении придатки складываются,
и отверстия дыхалец закрываются, повидимому, автоматически, без участия
мышц, единственно в силу перемещений кутикулярных частей, связанных
с придатками. По крайней мере при осторожном приподнимании иглой
горизонтально распростертых придатков края дыхальца сближаются и,
наконец, закрываются. С другой стороны, стоит капнуть на открытые при-
датки водой, как вентиляция трахей тотчас приостанавливается. Это
показывает, что есть и быстро действующий нервный механизм. Пе-
ред началом трахеи имеется атриальный отдел. При закрывании дыхаль-
ца он сжимается и из него выдавливается пузырек воздуха, который
остается на краях дыхальца в виде «воздушной пробки», предохраняющей
трахеи от проникновения воды. Дыхальца остальных сегментов личинки
устроены иначе. Они имеют щелевидные отверстия и простые замыкатель-
ные аппараты и, начиная с третьего возраста, открыты. Однако отверстия
их настолько узки, что вода в них, не проникает. В дыхании они не участ-
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вуют и начинают, функционировать только когда личинки выходят для
Окукления на сушу.
, ' Большое разнообразие дыхательных приспособлений обнаруживают вод-
ные личинки двукрылых. Так, у обыкновенного комара от слитых вместе
восьмого и девятого брюшных сегментов косо назад и вверх отходит ды-
Рис. 435. Трахейные жабры. А — личинки веснянки Perla\
В — веснянки Pteronarcys regalis, справа ее трахейная жабра
и две ее отдельные нити; С — личинки ручейника Phryganea
varia; D — куколки ручейника Neuronia phalaenoides; Е — ли-
чинки вертячки Qyrinus marinus; F,0 — гусеницы Nymphula
stratiolata. A—по Иммсу, В—E—из Догеля, F, Q—из Паккарда.
Вт — трахейные жабры.
хательная трубка с отверстиями главных трахейных стволов на конце (рис.
423 А). Стигмальная пластинка, которая окружает отверстия, весьма сложна
и имеет различное устройство у разных форм. У Сикх, по Мончадскому
(1936), она состоит из следующих частей (рис. 436 В). По средней линии
лежит рычаг (Z), который двумя отростками охватывает прилегающие к нему
дыхальца (Stg). По краям лежат пять клапанов, непарный передний (Lob. a)
и парные боковой и задний (Lob. m, Lob. p.). Из них задний особенно ве-
лик. Когда эта система находится в распростертом виде на поверхности
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воды, трахейные стволы свободно сообщаются с наружной средой через
дыхальца. При погружении личинки специальные ретракторы тянут
рычаг вниз. Все клапаны приводятся при этом в движение, так как они
сочленены с рычагом либо своими отростками (передний и задние), либо
через посредство дыхалец (боковые). Клапаны поворачиваются и, скла-
дываясь вместе, образуют неправильную пирамиду. Дыхальца также
изменяют свое положение и обращены теперь друг к другу. Замыкание
клапанов всегда неполное. Остающийся между ними запас воздуха несколь-
ко выступает наружу между клапанами. Когда личинка вновь поднимается
на поверхность, имеющиеся на клапанах чувствительные волоски касаются
поверхностной пленки воды, и клапаны начинают раскрываться. Воздух
Рис. 436. А — личинки плавунца Dytiscus в дыхатель-
ном положении, справа ее задний конец при большом
увеличении, по Коршельту; В — стигмальная пластинка
личинки Сикх (средина и левая половина), по Мон-
чадскому.
Lob. a, Lob. m, Lob. p — передний, Соковой и задний клапаны,
Stg — дыхальце, z — рычаг.
выступает над ними выпуклым пузырем, прорывает поверхностную пленку
воды, и клапаны возвращаются к исходному положению. Стигмальная
пластинка не смачивается водой. По Мончадскому, это зависит от постоян-
ного ее смазывания слюной. Сходная по строению стигмальная пластин-
ка личинки Anopheles функционирует по той же схеме. Однако в связи
с отсутствием у Anopheles длинной дыхательной трубки, компоненты
пластинки обнаруживают довольно значительные отличия от Culex. У ку-
колок комаров органами захвата воздуха являются так называемые ды-
хательные рожки. Они имеют форму воронок и расположены на дорсаль-
ной стороне груди.
По существу тот же принцип, но осуществленный иными средствами,
мы находим у личинки мухи львинки Stratiotnys. На конце ее веретеновид-
ного тела (рис. 437 А) имеется одно единственное дыхальце. Вокруг ды-
хальца сидят около 30 перистых, несмачивающихся волосков. На поверх-
ности воды волоски развертываются звездообразно (рис. 437 С), открывая
доступ воздуха в трахеи и поддерживая тело личинки. Когда личинка ухо-
дит под воду, волоски складываются, как зонтик. Значительный запас воз-
духа захватывается ими и образует «воздушную пробку».
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У ряда двукрылых органы для захвата воздуха представляют собою
длинные трубки. Так, у личинки комара Ptychoptera на заднем конце
тела находится длинная гибкая трубка. Оба главных трахейных ство-
ла, входя в эту трубку, а также перед ее началом образуют много-
численные изгибы. Благодаря им просвет трахейных стволов не закры-
вается при сгибаниях трубки. У основания трубки находятся, кроме того,
две трахейные жабры, так что дыхание личинки смешанное. При окукле-
нии механизм захвата воздуха изменяется. Куколка имеет, подобно другим
комарам, два соответствующих органа на переднем конце тела. Но в их
строении наблюдается резкая асимметрия. Один очень короток, заканчи-
вается слепо и не функционирует (рис. 438 А), Зато другой представляет
Рис. 437. А — общий вид личинки львинки Stra-
tiomys chamaeleon; В — она же, висящая у по-
верхности воды и оторвавшаяся личинка, вверху
взрослая муха; С — вид на ее раскрытые волоски
и дыхальца сзади. Из Римского-Корсакова.
А
Рис. 438. Куколка ко-




(В, С). Из Догеля.
собой гибкую трубку, которая вдвое длиннее тела и заканчивается ра-
диально построенным аппаратом, который плавает на поверхности воды
(рис, 438 С). Дыхательного отверстия трубка однако же не имеет и обмен
воздуха происходит через боковые тонкостенные вздутия ее трахейного
ствола (рис, 437 В).
Едва ли не самый замечательный аппарат для захвата воздуха имеют
личинки Eristalis, называемые «крысками» за серый цвет своего тела и
хвостовидную дыхательную трубку. Начало его изучению положил
еще Реомюр. На заднем конце тела личинки находится длинная дыхатель-
ная трубка, сквозь которую проходят два трахейные ствола (рис. 439 В,
Tub). Каждая трахея открывается наружу на конце трубки двумя отвер-
стиями. Последние окружены склеротизированной темной рамкой, на ко-
торой сидят восемь волосистых щетинок (рис: 439 Е). Там же имеются жи-
ровые железы, секрет которых смазывает щетинки и которые благодаря этому.
не смачиваются и плавают на поверхности воды, поддерживая на весу всю
личинку. Если погрузить этот концевой аппарат под воду, то личинка
тонет. Дыхательная трубка способна сильно менять свою длину. При длине
тела взрослой личинки около 1,8 см трубка то приблизительно равна ей,:
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то удлиняется до 15 см. На вытянутой трубке видно, что она состоит их трех
колен (рис. 439 С). Первое колено наиболее толстое; оно покрыто непра-
вильными поперечными складками (х). Второе колено тоньше и имеет про-
дольную исчерченность (у). Третье еще тоньше; его кутикула имеет кольча-
тое строение (z). К основанию третьего колена прикреплены шесть мышц
Рис. 439. Дыхательная система личинки Erlstalis. A — внешний вид взрослой личинки;
В — е е трахейная система; Bt — то же, более молодой; С — три отдела дыхательной
трубки; £) — схема их втягивания; Е — дыхальца и щетинки на конце дыхательной
трубки. По Геблеру.
An — анастомоз внутренних трахей, ant — антеннальная трахея, иг — церебральная трахея, cer. ph —
цереброглоточная трахея. Com. a, Com. cer, Сот. р — передняя, церебральная и задняя комиссуры
соотв., Int — кишечная трахея, hat — латеральная трахея, ph — глоточная трахея, Sacc — воздуш-
ный мешок, Spi — щетинки, .Stg — дыхательный рожок, Тг — трахея, Tub — трахеи дыхательной
трубки, Tubi — их извитые части, w — трахеи, отходящие корнем w от поперечной комиссуры,
7 — &—внутренние трахейныэ стволы, 1 — X — наружные трахейные стволы, х, y>, z — три
колена дыхательной трубки.
ретракторов, начинающихся от гиподермы VIII брюшного сегмента. При их
сокращении третье колено втягивается в первое, тогда как второе вворачи-
вается подобно пальцу перчатки (рис. 439 D). Кроме того, первое колено
обладает способностью собственного сокращения. В вытянутой трубке тра-
хейные стволы идут прямо, но при ее укорачивании собираются в несколько
петель в ее основании. Вытягивание трубки происходит благодаря нагнета-
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нию крови из полости тела. Личинки Eristalis живут в водах, которые содер-
жат большое количество разлагающихся веществ. Они закапываются в гнию-
щий ил, но при помощи своей дыхательной трубки получают свежий воз-
дух. Благодаря способности сильно изменять длину трубки, личинка может
находиться на различных глубинах. Трахейная система личинки сильно раз-
вита, усложняется с возрастом (ср. рис. 439 В, В
г
) и снабжена даже
воздушными мешками (Sacc). Следует еще упомянуть о замечательных
свойствах кутикулы личинки. Она так -прозрачна, что сквозь нее видны
все внутренности, но вместе с тем личинка может подолгу жить в растворах
сильнейших ядов — 20 часов в концентрированной сулеме, 2,5 часа в
абсолютном спирту, 1 час в чистой уксусной кислоте (Вилькокс, 1896).
б, В з р о с л ы е н а с е к о м ы е
Приспособления для захвата воздуха у взрослых, водных насекомых
носят несколько иной характер и приводят обычно к созданию на теле не-
которого воздушного запаса, с которым связаны дыхальца. Одним из лучших
примеров этого является взрослый п л а в у н е ц (Dytiscus): Его элитры
при складывании чрезвычайно плотно соединяются и друг с друго м и с ту-
ловищем. Их костальные края заворачиваются вниз и охватывают брюшко
с боков. Стерниты плавунца выпуклы и заходят под завернутые края кры-
льев, поэтому дыхальца открываются в субэлитральное пространство (рис.
179 В). Тергиты брюшка довольно плоски и мягки. При работе абдоми-
нальной мускулатуры они передвигаются вверх и вниз и таким образом
изменяют объем субэлитрального пространства. Жук, поднимаясь на поверх-
ность воды, прорывает поверхностную пленку концом брюшка и элитр,
его голова опущена вниз так, что тело занимает наклоннее положение.
Задние ноги отведены вверх и вперед и лишь касаясь поверхностной пленки
образуют заметные мениски (рис. 179 А). В такой позе жук возобновляет
запас воздуха в дыхательной полости. Когда он находится под водой, воз-
дух несколько выступает из-под концов элитр в виде блестящего пузырька.
Использование запаса воздуха протекает указных видов плавунцов с различ-
ной скоростью. Еще по старым данным Шарпа (1878), Dytiscus остается под
водой 8 минут, Hyphydrus 14 минут, a Hydroporus до получаса. Ампутация
элитр делает для жука невозможным дыхание в воде и он погибает через
12 часов. Между тем, во влажном воздухе оперированное таким образом
насекомое живет неделями. Интересно, что плавунцы могут использо-
вать подводные пузырьки воздуха. Они ощупывают их антеннами, а
затем поворачиваются задом и втягивают их под элитры. Это имеет
большое значение для жуков, находящихся подо льдом.
Совершенно иные приспособления наблюдаются у в о д о л ю б а (Hyd-
rous). Вентральная поверхность тела водолюба густо покрыта множеством
коротких волосков, которые придают ей характерный сероватый цвет.
Волоски не смачиваются, поэтому при погружении жука в воду на них
остается обширный запас воздуха и вся брюшная сторона становится сереб-
ристоблестящей. Воздух имеется и в субэлитральном пространстве, куда
он втягивается со стернальной поверхности посредством приподнимания
и опускания элитр, а также движений мягкой тергальной стенки брюшка.
Стигмы, как и у плавунца, открываются в субэлитральнуюполость. Возоб-
новление воздуха происходит у водолюба при помощи специально видо-
измененных антенн. Первые пять их члеников не представляют чего-либо
особенного. Остальные четыре вздуты в головку; форма их такова, что
в совокупности они образуют желоб, идущий вдоль головки и замыкающийся
почти в трубку благодаря соответственно расположенным, несмачивающимся
волоскам (рис. 440 В). У жука, находящегося под водой, антенны спря^
таны под голову и их основные функции выполняются удлиненными щупи-
ками. При возобновлении запаса воздуха водолюб приближается к водной
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поверхности, подняв головной конец тела (рис. 440 А). Одна из антенн
выдвигается вверх, причем сочленение между первым и вторым члениками го-
ловки согнуто так, что вся головка висит концом вниз (рис. 440 С). Жук
прорывает указанным сочленением поверхностную пленку воды, и воздуш-
ный запас соединяется с атмосферой через желоб головки, как через венти-
ляционную трубу. Циркуляция воздуха обеспечивается движениями элитр
и тергитов. Жук обычно пользуется лишь одной, из антенн. Если ампути-
ровать у него антенны и не дать ему возможности выплывать на поверх-
ность воды, то он погибает (Риттер, 1936).
Иные типы воздушного запаса мы встречаем у водяных клопов. Так,
у г л а д ы ш а (Notoneda glauca) вентральная поверхность брюшка обра-
зует две продольных бороздки. Вдоль бороздок расположены абдоминаль-
ные дыхальца. По обеим сторонам каждой бороздки проходит по густому
ряду несмачивающихся волосков. Оба ряда волосков наклонены друг к другу
Рис. 440. Дыхательные приспособления у водолюба (Hydrous): A —
жук, возобновляющий воздушный запас; В — антенна; С — антенна
во время возобновления воздушного запаса; пунктиром обозначены
поверхности воды. Из Догеля.
и вместе с бороздкой образуют воздухоносный канал (рис. 441 А). На зад
нем конце оба канала закрыты тремя волосистыми клапанами. Последние,
открываясь, образуют дыхательное отверстие. Передние концы каналов сое-
диняются с грудными воздушными камерами (рис. 441В, С, Aerit Aers). Они
образованы стенкой тела, крылом и специальным субкоксальным отростком
(Sex). Воздушный запас, кроме всех описанных полостей, продолжается на
элитры и антенны. При возобновлении воздушного запаса гладыш проры-
вает поверхностную пленку воды задним концом и упирается в нее перед-
ними и средними ногами, тогда как задние опущены (рис. 177 F).
В о д я н о й с к о р п и о н (Nepa cinerea) имеет дыхательную трубку
на конце брюшка. У его личинки это желобовидный отросток на конце
брюшка, согнутый в неполную трубку, но фактически замкнутый благодаря
волоскам на краях желоба (рис. 442 Е). Основание трубки расходится
V-образно в стороны и соединяется с двумя боковыми воздухоносными ка-
налами. Последние образованы завернутыми на брюшную сторону паратер-
гальными отростками и волосками. Брюшные дыхальца лежат в этих каналах
t.442 Е). Впереди каналы соединяются еще с воздухоносными полостями,
находящимися под зачатками крыльев. Дыхательные приспособления взро-
слого водяного скорпиона сильно отличаются от таковых личинки. Его ды-
хательная трубка длинна и состоит из двух желобообразных створок,
которые замыкаются в трубку благодаря несмачивающимся волоскам
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на краях (рис. 442 Л). На конце трубки имеется венчик волосков, кото-
рый препятствует проникновению воды (рис. 442 С). Створки трубки пред-
Рис. 441. Дыхательные приспособления у гладыша Notonecta glauca,
из Вебера. А — гладыш с брюшной стороны, голова, переднегрудь и правая
средняя и левая задняя ноги удалены, видны Четыре ряда волосков,
прикрывающих воздухоносные каналы брюшка; В — тоже, сбоку, крылья
подняты, видны отверстия воздушных камер груди; С — поперечный раз-
рез через воздушную камеру среднегруди.
Аег%, Аег
й
 — воздушные камеры средне- и задиегруди, Ala — крыло,' Сх2, Сх3—средние
и задние коксы, Sex — субкоксальный отросток, Stg3, Stg$ — дыхальца среднегруди и
заднегруди соотв., Таг— лапка, Тг2 ~- средний вертлуг, Тгя—задний вертлуг,
Тутр — тимпанальный орган.
ставляют собою разросшиеся паратергиты VIII брюшного сегмента. Вы-
шеописанные вентральные воздухоносные каналы личинки отсутствуют
Рис. 442. Nepa cinerea. A — задний конец имаго с брюшной стороны, половины дыха-
тельной трубки раздвинуты; В ->- поперечный разрез через последнюю; С — конец;
D — поперечный разрез дыхательной трубки личинки; Е — брюшко личинки с вен-
тральной стороны, левые паратергальные отростки отогнуты, чтобы показать дыхальца;
F — поперечный разрез брюшка; G — имаго сбоку с приподнятыми крыльями, видна
воздушная камера (Аег); стрелки показывают замыкательные приспособления. Из
Вебера.
Ala. а — переднее крыло, Ala. р — заднее крыло, Аег — воздушная камера, Cxlt Cx«, Сх3 — передняя,
средняя и задняя коксы соотв., Stg X — дыхальце X брюшного сегмента, Strn — стернит.
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у взрослого насекомого. Его брюшная поверхность совершенно гладкая.
Весь воздушный запас находится под крыльями. Изоляция этого запаса
весьма совершенна; на краю элитры Nepa имеются желобок и ямка, в кото-
рые входят специальные кантик и шишечка на краю средне- и заднегруди
(рис. 442 G, показаны стрелками). Следует еще добавить, что большая часть
брюшных дыхалец не функционирует и полностью открыты лишь первая
и восьмая пары. Последняя открывается внутрь дыхательной трубки у ее
основания. Две пары грудных дыхалец сохраняются, так что взрослое
насекомое имеет четыре пары функционирующих дыхалец.
в. Н е к о т о р ы е о с о б ы е с л у ч а и
Особые случаи дыхания под водой известны у водных наездников — мел-
ких форм из родов Prestwichia, Caraphractus и др. Их следует причислить
к настоящим водным насекомым', ибо они плавают под водой при помощи
ног или крыльев и откладывают свои яйца в яйца плавунцов и стрекоз.
Между тем, в их дыхательном аппарате, повидимому, отсутствуют специаль-
ные приспособления к водному дыханию. Относительно Prestwichia ука-
зывается, что трахейная система состоит из" двух продольных стволов,
а дыхальца присутствуют только в числе одной пары на заднегруди.
Атмосферный воздух не является единственным источником запасов для водных
насекомых с открытой трахейной системой. Некоторые виды, подобно плавунцам, исполь-
зуют кислород водяных растений. Так, личинки жука листоеда Donacia питаются на
корнях и стеблях последних. Брюшко личинки заканчивается двумя острыми при-
датками, которые втыкаются в растение, и задний конец тела с дыхальцами вводится
в растительные ткани. Личинка дышит кислородом, который имеется в растительном
организме. Аналогичное приспособление выработалось у личинки комара Mansonia
(Culicidae). Ее дыхательная трубка вооружена сложной системой зубцов (рис. 443 С).
Личинка вводит ее в подводные стебли и дышит кислородом их тканей. Куколки тоже
подвешиваются к водным растениям, втыкая в них свои дыхательные рожки (443 В).
Личинки жука Elmis (Dryopidae) прогрызают водные растения для использования
их кислорода. Гусеница бабочки Acentropus niveus живет в пазухе листа рдеста,
которую сплетает паутиной. Она грызет это растение, служащее ей пищей, через
прогрызенные отверстия выходит газ, вытесняет воду из сплетенного ею чехлика и ути-
лизируется для дыхания. При перемене растения дыхальца, повидимому, закрываются,
дыхание приостанавливается, и временно гусеница существует за счет воздуха, находя-
щегося в главных трахейных стволах. Гусеница Nymphula nymphaeata живет в чех-
лике, который построен из сплетенных кусочков листа кувшинки и других растений
и наполнен воздухом. Гусеница Cataclysta lemnata строит сходные чехлики из ряски.
г. З н а ч е н и е в о з д у ш н о г о з а п а с а
Запас воздуха на теле водного насекомого служит источником кисло-
рода, потребляемого при дыхании. В субэлитральном запасе плавунца,
когда он только что возобновлен, содержание кислорода достигает 19,5 °/о»
т. е. почти столько же, что и в атмосферном воздухе. Но под водой жук про-
изводит дыхательные движения, вентилируя трахеи и через 3—4 минуты
содержание кислорода в его воздушном запасе падает до 1%. Если отрезать у
плавунца задние крылья и тем самым увеличить объем субэлитральной
полости, то жук может дольше оставаться под водой
Но? кроме того, воздушные запасы выполняют еще и следующую функ-
цию. Если мы имеем пузырь воздуха в воде, то коэфициент вхождения
кислорода из воды в воздух втрое превышает таковой азота. Поэтому
«если напряжение кислорода в воде выше, чем его парциальное давление
в воздушной пленке, то при восстановлении равновесия тенденция к
вхождению кислорода в пузырь будет больше, нежели тенденция к
выходу из него азота» (Вигглесворт, 1939). Таким образом, путем простой
диффузии воздушные запасы насекомых обогащаются кислородом. Наоборот,
СО2 в воздушном запасе присутствует в большем количестве, нежели в воде и
потому диффундирует в воду. Эффект этих диффузионных процессов таков,
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как если бы воздушный запас был в 13 раз больше, чем он есть на самом
деле. Процесс в сильной степени зависит от температуры. Клоп Plea живет
в кипяченой воде 5—6 часов при летней температуре и 3 дня при зимней.
Зависимость здесь двоякая. Во-первых, чем ниже температура, тем
Рис. 443. А — личинка Mansonia (Culicidae); В — ее же куколка;
С — дыхательная трубка личинки Mansonia richiardi. Viz Мартини и
Мончадского. D — схема разреза через открытый (Cor) и закры-
тый (Cory) дыхательный рожок куколки двукрылых.
Ар'—отверстие, Сог2 — полость рожка, Cut — кутикула, Hypd — гиподерма,Filtr — фильтрационная камера (atrium). Mem—кутикулярная мембрана,
' Pα — линочный тяж.
богаче вода кислородом, во-вторых, чем ниже температура, тем ниже
активность насекомого и потребление кислорода. Поэтому летом потреб-
ление кислорода идет быстрее, нежели диффузия, но для зимующих насе-
комых диффузионное снабжение кислородом приобретает особенную важ-
ность и дает им возможность перезимовать подо льдом. В 'диффузионном
процессе большую роль играет азот. Гладыш живет 7 часов в воде, насы-
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щенной атмосферным воздухом. Но если насытить ее чистым кислородом,
он умирает через 35 минут. Это происходит от того, что кислород
в присутствии азота диффундирует в воздушный пузырь, но в отсутствии
азота диффузия не происходит. Следовательно, азот воздушного запаса
является необходимым его компонентом. Однако он тоже растворяется в
воде и при долгом пребывании насекомого под водой расходуется весь,
почему и диффузия кислорода в пузырь приостанавливается. Поднятие
насекомого на поверхность воды имеет значение не только для получения
новой порции кислорода, но и для возобновления запаса азота. Это имеет
особенно большое значение для мелких насекомых, у которых вообще
роль диффузии больше, нежели у крупных. Описанным диффузионным про-
цессом объясняется, например, то, что, находясь под водой, многие насекомые
не остаются в покое, например, Corixa подгребает ногами свежую воду,
Nepa ритмически поднимает и опускает крылья и т. д. Эти движения улуч-
шают условия диффузии.
В. Кутикулярные жабры
Кроме открытых дыхалец и трахейных жабер, у насекомых встречается
еще один аппарат, носящий название дыхательных рожков, или кутикуляр-
ных жабер. Они свойственны куколкам комаров. Устройство этих органов
D
•А
Рис. 444. Кутикулярные жабры куколки Simiilium. A — общий вид
куколки; В — кутикупярная жабра; С, D—поперечные разрезы через
жаберную нить; Е — продольный разрез через основание жаберного
пучка. В—Е по Пуликовской.
Аег — воздушная полость внутри жабры, Cutit Cut2, Cut3 — наружный, средний и
внутренний слой кутикулы жабры, Ota — диафрагма, Тг — трахеи, Trt — трахейное
расширение, Valv — замыкательный аппарат.
бывает различно. У Culex это в сущности трубкообразные двуслойные
выросты кутикулы (рис. 443 D, Cor), полость которых перегорожена раз-
ветвленными фильтрующими волосками (Filtr) и открывается одним концом,
наружу (Ар), а другим в полость трахейного ствола. Существенно, что весь
аппарат чисто кутикулярный, и гиподерма (Hypd) в него не заходит. Функ-
ционирование такого аппарата не требует пояснений. У других форм (Сог
г
)
фильтрующие волоски развиты слабее, а наружное отверстие органа за-
тянуто тонкой кутикулярной мембраной {Mem). Через эту последнюю, оче-
видно, происходит диффузия.
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Но наиболее специализированное строение имеют кутикулярные
жабры у Sitnulium. По исследованиям Пуликовской (1927, 1929), у Simulium
subornatum они представлены двумя кистями довольно длинных нитей по
восьми в каждой кисти (рис. 444 В). При образовании жабр их кутикула
дифференцируется на три слоя. Наружный слой представлен очень тонкой
мембраной (444 С, Cut
x
). Воздухоносный слой самый толстый и состоит из
радиальных трабекул (Си/2), которые в основании жабры разветвлены. На-
конец, внутренний слой построен из толстого плотного хитина (Cut3)- Он
ограничивает собою полость жабры (Аег), которая первоначально сообщается
с полостью тела и выстлана гиподермой. Однако позже гиподерма при осно-
вании жабры смыкается и изолирует полость последней от полости тела. В
то же время в стенке жабры у ее основания образуется отверстие, через
которое в ее полость проникает вода и вымывает оттуда гиподермальные
клетки. Жабра таким образом становится чисто кутикулярным образованием.
Наконец, еще одно изменение состоит в установлении сообщения между воз-
духоносной полсстью жабры и трахейной системой. Оно устанавливается бла-
годаря образованию специального «трахейного расширения» (444 Е, Тг
х
). Это
последнее возникает в виде впячения покровов, которое отшнуровывается от
них и приходит в сообщение одним концом с воздухоносной полостью (Cui2),
другим—с трахеями (Тг). Между трахейным расширением и воздухонос-
ной полостью образуется замыкательный.аппарат (Valv) с мышцей, а между
расширением и трахеей—особая диафрагма (Dia). Кутикулярные жабры Si-
mulium функционируют по принципу воздушных запасов (стр. 570). Кислород
диффундирует в воздухоносную полость (Cut^) через тонкий наружный слой
хитина (Cut
x
) и оттуда поступает в трахейное расширение (Тг
х
)
и в трахеи (Тг). Углекислый газ диффундирует в обратном направлении.
В общем деятельный компонент кутикулярной жабры Simulium, ее воздухо-
нссный слой расположен на поверхности полого цилиндра, т. е. внутреннего
слоя хитина (Cui3). Благодаря этому достигается большая площадь дыха-
тельной поверхности, а с другой стороны полый цилиндр служит как бы
опорным скелетом всего органа. По данным Пуликовской, поверхность
обеих кутикулярных жабер равняется 6,6 кв. мм, что при малом размере
насекомого (взрослый комарик имеет 2-3 мм длины) следует признать зна-
чительной величиной. Кроме того, благодаря прочности стенок полого ци-
линдра, жабра сохраняет свою форму при обсыхании, что происходит часто,
так как куколки живут в быстро текущих водах, уровень которых нередко
изменяется. Эксперименты показали, что куколка Simulium может раз-
виваться даже вне воды.
Г. Гидростатическое значение трахей.
Если аэростатическая роль воздушных мешков у сухопутных насекомых
сомнительна, то в гидростатическом значении воздушных запасов водных
насекомых сомневаться не приходится. Бот (1934) показал, что при наве-
шивании грузов на гладыша он увеличивает свой воздушный запас, компен-
сируя таким образом уменьшение пловучести. Несомненно, что большие
трахейные стволы водных личинок несут подобную дополнительную функ-
цию. Крайнюю • специализацию в этом отношении обнаруживают личинки
комара коретры (рис. 445 А). Они не имеют ни трахейных жабр, ни ды-
халец и дышат через кожу, но сохраняют трахейную систему в виде че-
тырех коротких замкнутых мешков. Мешки наполнены воздухом и могут
изменять свой объем на 90—120°/0 по сравнению с нормой. Благодаря
этому личинка, подобно рыбе, может держаться в воде на любом уровне.
Имеются указания, что вещество стенок мешков отличается от обычной тра-
хейной кутикулы и представляет собой коллоидное тело, способнее впиты-
вать и отдавать воду. Но, по Мончадскому (1940), который дает срав-
нительно-анатомический обзор дыхательных систем данного типа, клетки
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мешков бывают пигментированы и имеют терморегуляционное и гидро-
статическое значение.
Интересно, что г л а д ы ш контролирует антеннами состояние воздуш-
ного запаса, как гидростатического приспособления. При их ампутации
насекомое начинает вести себя так, как если бы воздушный запас исчез,
оно поднимается на поверхность воды и старается набрать воздуху, несмотря
на то, что кислородное снабжение не изменилось.
§ 6. КОЖНОЕ ДЫХАНИЕ И ДЫХАНИЕ ПАРАЗИТОВ
Ряд мелких насекомых лишен трахейной системы. Таковы Acerentomidae
среди Protura, большинство Collembola, кроме Sminthurus и близких родов,
и личинки некоторых эндопаразитических наездников и мух. Трахейная си-
стема у личинок многих водных насекомых заполняется воздухом лишь по
Рис. 445. А — личинка коретры с трахейной системой, состоящей из двух
пар почковидных пигментированных воздушных мешков, по Вигглесворту;
В—Е — паразитические личинки, помещенные в культуру жгутиконосца
Polytoma uvella, видны последовательные положения зон скоплений Polytoma;
В — личинка I возраста Omorgus mutabilis (Ichneumonidae); С, D — ли-
чинки III и последнего возрастов Cryptochaetum iceryae (Diptera Agromyzi-
dae); E — личинка II возраста Apanteles popularis (Braconidae). По Торпу.
миновании первого возраста, а иногда и позже (Simuliam, Corethra, Chi-
ronomus, гусеница Acentropus). У водного наездника Anagrus трахейная
система остается заполненной жидкостью в течение всей жизни. Все эти
формы дышат через кожу. С другой стороны, способность к кожному дыха-
нию существует и у форм с развитой трахейной системой. Так, например,
личинки поденок пр'и ампутации у них трахейных жабр мог.ут жить неде-
лями. Вигглесворт заполнял трахеи личинок некоторых комаров безвред-
ным маслом и не давал им доступа к водной поверхности. Если вода была •
достаточно насыщена воздухом, то они развивались нормально. Было также
показано, что у личинки комара долгоножки Pedicia кожное дыхание усили-
вается, как только ее дыхательная трубка изолируется от атмосферы.
Дыхание эндопаразитических личинок наездников и двукрылых пред-
ставляет известные аналогии с дыханием водных насекомых, ибо среди
них имеет место и кожное дыхание, и дыхание через специальные выросты
тела и, наконец, дыхание атмосферным воздухом.
Дыхание всей поверхностью кожи встречается в первом возрасте личи-
нок наездников и паразитических мух. Их трахейная система бывает или
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йце ие развита, или заполнена жидкостью. В начале развития у мухи Стур-
tochaitum (Agromyzidae) и у некоторых представителей Chalcididae, Bra-
coriidae и Ichneumonidae на заднем конце тела имеются длинные хвостообраз-
ные придатки, Они тонкостенны, наполнены кровью, иногда в них заходят
и трахеи (рис. 445). У Apanteles единственный придаток имеет форму
пузыря (рис. 446) и представляет собой вывернутую наружу заднюю кишку
(Prod), тогда как средняя кишка (Mes) заканчивается слепо. Внутри пузырь
заполнен большой задней камерой сердца (Cor). Торп(1930—1936) помещал
личинок наездника Omorgus в рингеровский раствор и, использовав метод
Polytoma1 показал, что потребление кислорода и выделение углекислоты
идет равномерно по всей поверхности тела без преобладания в области их
хвостовых придатков (рис. 445 В). Эксперименты с личинкой (Apanteles)
дали несколько иной результат (455 Е). Хвостовой пузырь служит местом
'Prod
Рис. 446. Дыхание паразитов. А — личинка наездника Apanteles с пузырем на заднем
конце; В — продольный разрез через пузырь; С — личинки I возраста наездника Bias-
tothrix—дыхальца находятся в хорионе яйца, ножка которого торчит через покровы
хозяина; D—личинка мухи Thrixion внутри капсулы, которая образована покрова-
ми хозяина и имеет дыхательное отверстие; Е — личинка мухи тахины, частично нахо-
дящаяся в трахейной капсуле и прикрепленная к трахейному стволу посредством
вторичного дыхательного канала; F — пустое яйцо Thrixion, прикрепленное секретом
(S) к кутикуле хозяина, видно отверстие (О), проеденное личинкой сквозь покровы
хозяина. Из Вигглесворта и Иммса.
Amn—мембрана, образованная амнионом, Caps—капсула, образованная покровами хозяина, Chor—
стебелек хориона, Cor— сердце, Cut—кутикула, Mes— средняя кишка, Intg — покровы, Proct—
задняя кишка, покрывающая пузырь, respt, resp% — первичный и вторичный дыхательные каналы,Stg — дыхальце, Тг — трахея.
интенсивного газообмена, хотя и остальная поверхность тела личинки
также является деятельной. На долю пузыря приходится около трети
всего дыхательного процесса. Хвостовые придатки- мухи Cryptochaetum,
снабженные трахеями и кровью, также обнаруживают заметный газообмен
(рис. 445 С, D). ,
Дыхание атмосферным воздухом осуществляется следующим способом. Яй-
ца Encyrtas, Blast othrix и других Chalcididae снабжены ножкой с расширением
на конце. После откладки яйца в тело хозяина расширение сказывается
под кожей, а другой конец ножки торчит наружу (рис. 446 С). Вылупив-
шаяся личинка является метапнейстической, ее задний конец плотно охвачен
указанным расширением и, таким образом, дыхальца через канал ножки
получают атмосферный воздух. В позднейших возрастах личинка, напри-
мер Encyrtus, освобождается от ножки и приобретает перипнейстическую
1
 Вокруг личинки, помещенной в культуру жгутиконосцев Polytoma, последние
первоначально распределены равномерно
г
 но по мере расходования кислорода воды
личинкой отодвигаются от нее.
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трахейную систему. Вокруг тела паразита образуется капсула из фагоцитов
и трахей хозяина (червец). Она прикрепляет личинку к главным трахейным
стволам хозяина. Между этими последними и полостью капсулы создается
в нескольких местах сообщение, и личинка получает атмосферный
воздух из трахеи хозяина. Яйца мухи тахины Thrixion приклеиваются
к кутикуле хозяина, и личинка, проникая в полость его тела, прорывает
Рис. 447. Дыхательные органы личинок оводов. А — правая половина заднего
конца тела и В — разрез через переднее дыхальце личинки Gastrophilus equi;
С — часть красного органа молодой личинки Oestrus; D — клетки красного
органа Gastrophilus equi; Е — половина трахейной системы Hypoderma diana;
F — часть ее при большем увеличении. А, В, С из Шредера.
Си' — кутикула, Hypd — гиподерма, т — мышцы, Per — перитрема, Stg -— дыхальце, Тг —
трахеи, 777 — трахеолы.
яйцевую оболочку и стенку тела (рис. 446 F). Хозяин, однако, реагирует
на инвазию выделением капсулы (446 D, Caps), которая облекает все тело
паразита. Капсула представляет собой разрастание покровов от краев
отверстия, но достаточно тонка и проницаема для того, чтобы питание
могло происходить сквозь ее стенки. Отверстие в покровах, однако, сохра-
няется, и дыхальца на заднем конце тела личинки имеют непосредственный
контакте атмосферным воздухом. Другие видытахин откладывают яйца под
кожу хозяина. Их личинка сначала живет свободно в полости тела, но затем
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прорывает своими дыхальцами либо покровы хозяина, либо один из его круп-
ных трахейных стволов (446 Е). И те .и другие дают капсулу вокруг тела
личинки, подобную уже описанной. В конце развития многие виды личинок
того и другого типа выходят из капсул и пожирают ткани хозяина. Личинка
Cryptochaetum в конце развития также переходит к дыханию сквозь покро-
вы хозяина при помощи дыхалец и ее хвостовые придатки сморщиваются
и перестают функционировать.
Особый характер имеют дыхательные приспособления у личинок, п а-
р а з и т и р у ю щ и х в п о з в о н о ч н ы х . Трахейная система личинки
желудочного овода лошади ( Gastrophilus equi) в общем построена по уже
рассмотренному типу личинок высших мух, но развита значительно силь-
нее. Стигмальная пластинка (рис. 447 A, Per) на заднем конце тела окру-
жена чрезвычайно сильными складками, которые могут ее совершенно
закрывать. Три пары дыхательных щелей ведут в обширную камеру, от ко-
торой, кроме нормальных для мух двух продольных стволов, начинаются еще
десять других (Тг). Главные стволы во втором сегменте соединяются с парой •
передних дыхалец. Эги последние помещаются на дне глубокого впячения
покровов (447 В). Разветвления трахей очень многочисленны и обильно
снабжают все органы. Но, кроме того, трахейная система личинки Gastro-
philus имеет так называемый к р а с н ы й о р г а н . Это парное образо-
вание лежитв полости тела и состоит из большого числа крупных клеток, ок-
рашенных в красный цвет (447 С). К каждой из них подходит трахейный
стволик и разветвляется в ее плазме на множество трахеол (447 D, Trl). Функ-
ция красного органа неизвестна. Личинка сидит на стенке желудка лошади,
прикрепившись передним концом, и дышит воздухом, который туда попадает
вместе с проглатываемым хозяином кормом. Так как в желудке лошади
постоянно есть жидкость, то необходимость закрывания стигмальной плас-
тинки понятна. Кожные оводы (Hypoderma) живут в подкожной клетчатке
рогатого скота и дышат непосредственно атмосферным воздухом через
отверстие, пробуравленное в коже хозяина. Их трахейная система харак-
теризуется особым типом ветвления. Трахейные стволы дают сравнительно
немного коротких веток, но последние заканчиваются каждая кистью из тон-
чайших трахеол (рис. 447 Е, F). Общая разветвленность сравнительно не-
велика, многие части тела, особенно мышцы, лишены трахейного снаб-
жения, поэтому кровь должна здесь играть гораздо ббльшую роль для
дыхания, нежели обычно. Дыхательная система кожного овода, бытьможет,
правильно характеризуется как трахейное легкое.
37 Курс общей энтомология
Глава XXXV
ПРОЦЕСС ДЫХАНИЯ
Дыхание насекомых представляет собою сложный комплекс процессов,
в который входят работы скелетно-мышечных аппаратов, действие диффу-
зионных и осмотических механизмов, метаболизм и нервная регуляция.
§ 1. ДЫХАТЕЛЬНЫЕ ДВИЖЕНИЯ
Ритмические дыхательные движения изучены у многих насекомых.
Однако они характерны лишь для форм, имеющих достаточно плотную
кутикулу, тогда как гусеницы и многие другие мелкие личинки не произ-
водят дыхательных движений.
Дыхательные движения совершаются большей частью сегментами брюшка,
но, например у плавунца, водолюба и Carausius, в них вовлекаются и груд-
ные сегменты. Форма д ы х а т е л ь н ы х д в и ж е н и й была изучена еще
Плато (1884) по методу отбрасывания тени насекомого на экран. Она раз-
лична у разных насекомых и определяется строением брюшных сегментов.
Так, у жуков и Heteroptera, с их уплощенными мягкими тергитами и вы-
пуклыми крепкими стернитами, при дыхании происходит опускание и
поднимание спинной поверхности брюшка (рис. 448 А). У двукрылых,
жалоносных перепончатокрылых, стрекоз и саранчевых стерниты несколько
охватываются тергитами (448 В). При дыхании смещаются и те и другие,
но движение стернитов преобладает. Кроме того, у перепончатокрылых
имеет место также «телескопическое» движение сегментов в продольном
направлении (рис. 448 F). Кузнечики, сетчатокрылые, бабочки и ручей-
ники имеют довольно обширные перепончатые промежутки между тергитами
и стернитами брюшка. Эти промежутки выпячиваются и втягиваются, в то
время как спинная и брюшная поверхности удаляются и приближаются
друг к другу. Наконец, у взрослого комара Tipula дыхательные движения
имеют перистальтический характер.
В большинстве случаев активным является сокращение брюшка, т. е.
выдыхательное движение — экспирация. Оно происходит за счет сокра-
щения систем продольных (448 F, т. I. d. i., т. I. v. i.) и дорсо-вен-
тральных (т. сотрг) мышц. Первые укорачивают брюшко, вторые упло-
щают его. Расширение брюшка и инспирация происходят обычно пассивно
в силу эластичности как наружных покровов, так и внутренних орга-
нов, которые расширяются по прекращении предшествующего сжатия. Однако
у насекомых с сильно развитыми дыхательными движениями инспирация
тоже может быть активной. Это обеспечивается изменением мест прикре-
пления мышц. Если стерпит охвачен тергитом и если тергальное при-
крепление дорсо-вентральной мышцы (т. dil) расположено ниже стерналь-
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ного (448 Е), то ее сокращение будет выдвигать стернит из тергита, т. е.
приводить к расширению сегмента. В этих случаях от стернита отходит
вверх аподема. (Ар). Если сегменты надвигаются друг на друга и при-
крепление наружной продольной мышцы к аподеме на краю последую-
щего сегмента лежит впереди ее прикрепления к краю предшествующего
(рис. 448 F, т. I. d. e), то ее сокращение выдвигает один сегмент из
другого, т. е. вызывает удлинение брюшка.
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Рис. 448. А—F — шесть схем механизма дыхания. А, В, С —три типа абдоминальной
экспирации; D — поперечный разрез через сегмент со сжимающими мышцами;
Е — то же, со сжимающими и расширяющими; F— продольный разрез, показываю-
щий удлиняющие и укорачивающие мышцы; О — вверху аппарат для демонстрации
направленности тока воздуха через трахейную систему, грудь и брюшко кобылки
в двух половинах газовой камеры, изолированных посредством резиновой мембраны.
Внизу: а — изменения объема воздуха в аппарате при нормальном дыхании; b — паде-
ние объема в грудной половине газовой камеры; с—возрастание объема в абдоминаль-
ной половине; / — вдыхание, грудные дыхальца открыты, абдоминальные закрыты;
«! — первая часть выдыхания, все дыхальца закрыты; е
г
 — вторая часть выдыхания,
абдоминальные дыхальца открыты, воздух устремляется в заднюю часть камеры.
О по Френкелю.
Ар — апофиз, тп. сотрг — дорсо-вентральная, сжимающая мышца, /л. dil — то же^ расширяющая,
т. I. й. е — мышца продольная спинная наружная (расширяющая), т. I. d i — то же, внутренняя(сжимающая), т. I, v. е — мышца продольная брюшная внутренняя (удлиняющая), т. I. v. i —
то же, наружная (укорачивающая).
Р и т м д ы х а т е л ь н ы х д в и ж е н и й различен и зависит от внешних усло-
вий. Кобылка Melanoplus при 27° делает 25,6 вдыханий в минуту, но при 9° С число
их падает до 5,8. Впрочем, было также обнаружено, что это же насекомое, находясь
в полном покое, дает сильные колебания дыхательного ритма. В течение часа,
время, нужное для десяти вдыханий, колеблется от 21,5 до 67,5 секунд, причем
меняется не только частота, но и глубина их. Подъем активности сопровождается
и подъемом ритма. Самцы кузнечиков во время стрекотания дышат особенно сильно.
Майский жук, приготовляясь к полету, усиливает дыхание. С другой стороны,
установлено, что у него же (а также у бронзовки) во время полета, по крайней мере
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короткого, дыхательные движения приостанавливаются. У осы Vespa, саранчи Schisto-
сегса и у бражников, напротив, они совершаются. Причины этих различий неясны.
Ж и з н е н н а я е м к о с т ь т р а х е й н о й с и с т е м ы насекомых значи-
тельна. Так, личинка плавунца при общей емкости трахейной системы, равной 107 куб.
мм, выдыхает 64 куб." мм воздуха, т. е. около двух третей (Крог, 1920). У майского
жука те же цифры равняются 630 куб. мм, 210 куб. мм, т. е. выдыхается одна
треть. Несмотря на громадные различия между трахеями насекомых и легкими
позвоночных, жизненная емкость дыхательных органов в обеих группах изме-
ряется величинами одного порядка. У человека жизненная емкость легких достигает
а/ 3, но в спокойном состоянии объем вдыхаемого воздуха гораздо меньше.
Несомненно, что дыхательные движения насекомых в е н т и л и р у -
ю т, по крайней мере, главные стволы трахейной системы. У некоторых
насекомых вентилирующая роль всех дыхалец одинакова. Но экспери-
менты ряда авторов показали, что вентиляция является направленной.
Так, например, опыты Френкеля (1932) над пустынной саранчой (Schi-
stocerca gregaria) были поставлены следующим образом (рис. 448 G).
Насекомое заключается в стеклянный сосуд с приводящей и отводящей
трубками. Сосуд перегорожен пополам мембраной, сквозь которую про-
пущено тело насекомого, так что его передняя часть находится в одной
половине сосуда, задняя в другой. Мембрана герметически прикреплена
и к сосуду и к телу насекомого, и изменения объема воздуха в сосуде точно
измеряются. Оказалось, что воздух входит в трахейную систему саранчи
через оба грудных и два первых брюшных дыхальца и выходит из нее че-
рез остальные шесть брюшных.Расположив мембрану между вторым и третьим
брюшными дыхальцами, мы получаем ток воздуха из передней половины
прибора через трахеи в заднюю. В секунду насекомое перекачивает таким
"образом от 5 до 20 куб. мм воздуха. Направленный ток воздуха возни-
кает благодаря координации работы дыхалец. Во время инспирации
4 передних дыхальца открываются, 6 задних закрываются, поэтому воздух
входит только через передние дыхальца. Затем на время закрываются все
дыхальца, после чего наступает экспирация: 4 передних остаются закры-
тыми, 6 задних открываются, поэтому воздух выходит только через задние
дыхальца. Таким образом, в трахейных стволах саранчи воздух движется
спереди назад. Передние дыхальца являются вдыхательными, задние вы-
дыхательными. Эти результаты находятся в согласии с предыдущими
данными. Но для палочника Carausius, наоборот, установлено, что ток
воздуха в трахеях идет сзади наперед, так что инспирация происходит
через задние дыхальца и что иногда задние дыхальца могут выдыхать.
Несмотря на отчетливость данных Френкеля надо> сказать, что другие
исследователи получили иные результаты даже для саранчевых. Так,
кобылка Stenobothrus обычно вдыхает через все дыхальца, а выдыхает
через грудные, но может выдыхать и через брюшные. Кобылка Chortophaga
вдыхает подобно Schistocerca, главным образом, через грудные, а выды-
хает через брюшные дыхальца. Но в атмосфере с избыточной углекисло-
той (до 15°/0) направление тока может измениться на обратное. Относи-
тельно гусениц приводятся данные, что у них направление вентиляции
обратное, — экспирация идет через задние дыхальца. Андреев, работая
в Ленинградском университете, помещал стрекозу в камеру, аналогичную
камере Френкеля, пропускал угарный газ через ее трахеи, регистриро-
вал его выход при помощи цветной реакции с хлористым палладием
и установил, что газ может идти в обоих направлениях. Из этого и ряда
других исследований, повидимому, вытекает, что дыхательные движения,
будучи скомбинированы с работой замыкательных аппаратов, вентилируют
трахейную систему, создавая в ней направленный ток воздуха. У каж-
дого вида преобладает то или иное направление тока и характер венти-
ляции. Однако механизм работы дыхательного аппарата, видимо, не вполне
фиксирован, и насекомое может сильно изменять его в зависимости от
условий.
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Особняком в вопросе о вентиляции стоит функция в о з д у ш н ы х
м е ш к о в . Благодаря отсутствию спирального утолщения, они, в проти-
воположность остальным частям трахейной системы, могут спадаться при
экспирации и достигать полного своего объема при инспирации. У майского
жука наблюдались такого рода изменения в многочисленных воздушных
мешках, в то время как трахеи не меняли своей формы. У личинки
Eristalis сжатия и расширения воздушных мешков (рис. 439) вызываются
работой мускулатуры стенки тела. Изменения их объема, таким образом,
чисто пассивны, и давление на них передается через кровь и внутренние
органы. О некоторых добавочных функциях воздушных мешков уже гово-
рилось (стр. 552). Их роль в дыхательном процессе не вполне ясна.
Указывают, что они служат для увеличения объема воздуха, циркули-
рующего в дыхательной системе и сравнивают их с кузнечными мехами.
Общеизвестно, что они встречаются у хорошо летающих насекомых.
Но присутствие их, например, у личинки Eristalis, показывает, что связь
с полетом не обязательна.
§ 2. ТЕОРИЯ ДИФФУЗИИ
Вентиляция трахей не может объяснить всего передвижения воздуха
в трахейной системе. Совершенно ясно, что она недостаточна для того,
чтобы объяснить проникновение воздуха в тонкие разветвления дыхатель-
ной системы. Весь характер вентиляции показывает, что воздух проходит
через тело насекомого довольно быстро, не подвергаясь сколько-нибудь
значительным сжатиям и, следовательно, его путь должен пролегать преи-
мущественно через главные стволы. Но, кроме того, вентиляция свойственна
лишь насекомым, имеющим сильную склеротизацию покровов. Между тем,
мягкокожие формы, вроде гусениц, не производящие дыхательных движе-
ний, также потребляют кислород и выдыхают углекислоту достаточно интен-
сивно. Следовательно, должен существовать какой-то другой механизм,
который обеспечивает поступление воздуха через дыхальца без помощи
дыхательных движений. В качестве универсального механизма раньше
предполагалось, что воздух вгоняется в трахеолы посредством сокращения
туловищной мускулатуры при закрытых дыхальцах. Однако внутреннее
давление, которое при этом возникает, далеко не достаточно, чтобы преодо-
леть громадное капиллярное сопротивление тончайших трахеол. •
Интересны немногочисленные данные об и з м е н е н и и ф о р м ы
т р а х е й при дыхании. Несомненно, что не только воздушные мешки, но
и настоящие трахеи могут менять свою форму. Трахею можно растянуть
в длину вдвое без вреда для нее или, применяя повышенное атмосфер-
ное давление, укоротить на 20—30%. Так например, можно наблюдать
сквозь брюшные покровы живого плавунца Cybister, как его трахеи
сплющиваются и расширяются при дыхательных движениях. Некоторые
наблюдали, что у личинки Eristalis главные трахейные стволы не только
сплющиваются, но также меняют длину, причем обороты спирального
утолщения сжимаются и расширяются, как обороты пружины. У блохи
Xenopsylla просвет главных стволов трахей то расширяется, принимая
округлую форму, то суживается, становясь на разрезе сильно вытяну-
тым. Мелкие разветвления подвергаются укорачиванию и удлинению
(Герфорд, 1938).
Однако в настоящее время за основную и универсальную причину
циркуляции газов в трахейной системе принимается д и ф ф у з и я . Еще
в первой половине XIX в. высказывалось предположение 6 значении
этого фактора в дыхании насекомых. Но лишь почти через сто лет
Крог (1920) обосновал диффузионную теорию. Этот исследователь пока-
зал, что, если учесть количество кислорода, потребляемого гусеницей,
средний диаметр и длину трахей и диффузионную константу кислорода,
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то оказывается, во-первых, что диффузия кислорода вполне достаточна для
покрытия его фактического потребления и, во-вторых, что она достаточна
для поддержания в трахеолах соответствующего парциального давления
кислорода. Последнее всего на 2—3% ниже, чем в атмосфере. Этот
вывод объясняет, почему кислород, должен проникать в мельчайшие
разветвления трахейной системы. Для форм, лишенных дыхательных
движений, диффузия является, единственной причиной циркуляции кисло-
рода в дыхательной системе. Он подтвердил это и экспериментально: если
гусеница Cossus совершает даже очень резкие движения, то в ее трахейных
стволах подвергается вентиляции всего 2—9 куб. мм из общего объема
50 куб. мм воздуха, Но у личинки Dytiscus вентиляция имеет место при-
близительно в двух третях объема дыхательной системы, тогда как в осталь-
ной трети происходит только диффузия. Таким образом, согласно диффу-
зионной теории для снабжения тканей насекомого кислородом диффузия
является универсальным процессом, который у многих, хотя и не у всех
насекомых, дополняется вентиляцией главных стволов.
Вопрос о в ы в е д е н и и у г л е к и с л о т ы из организма решается
следующим образом. Парциальное давление углекислоты в тканях высоко,
а в атмосфере низко, скорость ее диффузии немногим меньше, чем скорость
диффузии кислорода, поэтому диффузия через трахеи могла бы быть до-
статочной для удаления углекислоты из организма. Но углекислота отли-
чается тем, что она в 35 раз быстрее диффундирует через животные ткани,
чем кислород. Если поэтому углекислота, освобождающаяся в результате
обмена веществ, диффундирует в крови и тканях во все стороны, то, несо-
мненно, значительное ее количество должно доходить непосредственно
через ткани до кутикулы и через эту последнюю наружу. Проницаемость
кутикулы для газов отмечалась давно. Правда, и кислород может также
диффундировать через кутикулу. Но в силу медленности его диффузии
в тканях этот путь для него не может играть сколько-нибудь заметной
роли. Между тем, диффузия углекислоты через кожу констатирована
в нескольких случаях. У палочника Carausius около 25% всей выде-
ляемой углекислоты проходит через кожу. Немногим меньшая величина
получена для плавунца и Eristalis. У паразитической личинки мухи
Cryptochaetum углекислота выделяется всей поверхностью туловища
(стр. 575). Таким образом, углекислота удаляется из организма двумя
пудами — часть уходит через трахеи, часть непосредственно через покровы.
§ 3. ДИФФУЗИЯ И РАБОТА ДЫХАЛЕЦ
Связь диффузионной теории дыхания с работой дыхалец установлена
на блохе Xenopsylla. Последняя не совершает дыхательных движений
и, следовательно, диффузия является у нее единственным путем циркуля-
ции газов. Оказалось, что в покое все дыхание идет всего лишь через две пары
дыхалец (I и VIII брюшных сегментов), которые ритмически открываются
и закрываются (с периодом в 5—10 секунд). Остальные дыхальца закрыты
и начинают работать только при активации организма, например, при
мышечных движениях, при пищеварении, при созревании яиц; дыхальца
I и VIII брюшных сегментов при этом могут быть открыты все время. Тем-
пература влияет на ритм открывания и закрывания дыхалец. Повышение
температуры учащает его, понижение замедляет. Эта зависимость видна
в наглядной форме на рис. 450 (I), где сдвиг линии вниз означает открывание
дыхалец восьмого абдоминального сегмента, а сдвиг вверх — их закрывание.
При 4° С на одну минуту приходится одно открывание, при 21° С — ды-
хальца открываются 4 раза в минуту, при 46°—18 раз. В то время как все
дыхальца закрыты, всздух внутри трахей в значительной мере потребляется.
Поэтому, как мы видели, трахеи сжимаются (стр. 581).
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§ 4. ДИФФУЗИЯ В ТРАХЕОЛАХ
Вштлесворт (1930) обратил внимание еще на одну, сторону диффузион-
ного механизма дыхания. Давно было известно, что концы трахеол бывают







Рис. 449. А — схема теории Вигглесворта, объясняющей
действие трахеол, по Веберу; В — окончания трахейной
системы на кишке мучного червя, слева — в покое, спра-
ва — после удушения водой. Трахеолы в виде черных
нитей, когда они наполнены воздухом; невидимы — когда
наполнены жидкостью. По Вигглесворту.
стеме не доходит до ее окончаний. Было много разногласий относительно
этого явления и его возможной роли. Точные эксперименты над личинками
комара показали, что высота столбика жидкости в конце трахеол измен-
чива и зависит от физиологического состояния данной ткани. Если ткань
находится в покое и достаточно снабжается кислородом, то столбики
жидкости в ее трахеолах длинны (рис. 449 А, слева). Если же ткань пере-
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ходит в активное состояние, или же снабжение кислородом становится
недостаточным, то столбик укорачивается, и воздух входит на его место
(рис. 449 А, справа). Вхождение воздуха в трахеолы может быть получено
различными методами, например, удушением личинки комара, в. воде без,
доступа воздуха, вспрыскиванием одной личинке крюви от другой, только
что удушенной впрыскиванием гипертонического раствора соли и т. д.
Сходным образом в стенке кишечника мучного червя видны лишь немногие
разветвления трахеол (рис. 449 В, слева), так как многочисленные напол-
ненные жидкостью концевые веточки их почти невидимы. Но они тотчас
обнаруживаются как только в них входит воздух при удушении личинки
в воде (рис. 449 В, справа).
При анализе условий, существующих в трахеолах, выяснилось, что
для наблюдаемых в них передвижений воздуха нужно давление около
10 атмосфер. Осмотическое давление в тканях насекомого как раз изме-
ряется величинами этого порядка. Оно повышается при накоплениях
в тканях и в крови продуктов обмена вследствие работы мышц или других
причин, повышающих метаболизм. При повышении осмотического давления
в тканях, жидкость из трахеол начинает диффундировать в окружающие
клетки, и воздух входит на ее место. Следовательно, с точки зрения этой
теории, передвижение столбика жидкости в трахеолах представляет собою
саморегулирующий механизм. Усиление метаболизма влечет за собой по-
следовательно накопление продуктов обмена в тканях, повышение в них
осмотического давления, диффузию жидкости из трахеол в ткани и, как след-
ствие, отступание жидкости и увеличение общей свободной поверхности тра-
хейной системы. При понижении интенсивности обмена направление процес-
сов становится обратным, и свободная поверхность трахеол уменьшается.
§ 5. ПОЯВЛЕНИЕ ВОЗДУХА В ТРАХЕЯХ
С осмосом связано еще одно явление. При формировании трахейной
системы у зародыша в ней нет воздуха. Точно также при линьке новые
трахеи сперва наполнены жидкостью, и воздух появляется в них позже.
Жидкость, наполняющая трахеи, абсорбируется их стенками. Воздух
в одних случаях, как например у личинок комаров Сикх и Aedes,
попадает в трахеи из атмосферы, а личинки, лишенные доступа воз-
духа, гибнут. При этом у личинок, получивших в опыте лишь малень-
кий пузырек, этот последний вскоре исчезает из трахей. Но в других слу-
чаях, как например у личинок стрекоз с их закрытой трахейной системой,
газ, несомненно, диффундирует в трахеи из тканей. В трахейные пузырьки
личинки комара Corethra воздух диффундирует лишь на определенном
периоде затвердения хитина. Если же контакт с атмосферой, который
должен предшествовать диффузии, произошел слишком поздно или слишком
рано, то пузыри не наполняются воздухом(Вигглесворт и Сайке, 1931)..
§ 6. СТИМУЛЯЦИЯ ДЫХАТЕЛЬНЫХ ДВИЖЕНИЙ
А. Газовый состав среды
Зависимость дыхательных движений от внешних факторов наиболее
просто наблюдается у водных форм с подвижными трахейными жабрами.
Таковы, например, поденки, у которых жабры ритмически движутся. Чем
богаче вода кислородом, тем слабее движения. При сильном насыщении
они останавливаются.. Наоборот, с понижением содержания кислорода
ритм учащается, а в кипяченой воде достигает 200 ударов в минуту. При
обратном переносе личинки в воду, богатую кислородом, движение
моментально останавливается. Точно также у личинки стрекозы Aesehna
ритм вентиляции ее дыхательной задней кишки ускоряется, если вода
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содержит мало кислорода или же свободную углекислоту. Дыхательные
вентилирующие движения известны также у личинок ручейников Phry»-




















Рис. 450. / — зависимость работы дыхалец блохи Xenopsylla cheopls
от температуры.
Нижняя линия показывает открывание (вниз) и закрывание (вверх) VIII абдо.
минального дыхальца. . -
Рис. 450. //. Зависимость работы дыхалец (нижняя линия) и дви-
жений блохи Xenopsylla (средняя линия) от содержания кислорода
в воздухе (верхняя линия). По Вигглесворту.
Объяснение см. текст, стр. 586.
Из;сухопутных насекомых детально изучен в этом отношении таракан»
При повышении содержания углекислоты в воздухе до 2% все его-
дыхальца открываются. При 10% углекислоты начинаются дыхательные
движения с правильным закрыванием и открыванием дыхалец, обеспе-
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чивающим ток воздуха через главные трахейные стволы. При 15% угле-
кислоты дыхательные движения учащаются до 90—120 в минуту, но
дыхальца продолжают работать, при 20—30% ритм дыхательных дви-
жений доходит до 150—180 в минуту, а дыхальца перестают закрываться.
Недостаток кислорода также стимулирует у таракана дыхательные движения.
Сходным образом и у палочника дыхательные движения учащаются как
яри недостатке кислорода, так и при избытке углекислоты.
У блохи Xenopsylla, у которой дыхательные движения отсутствуют, влияние содержа-
«ия кислорода и углекислоты на работу дыхалец констатируется тем не менее отчетливо
«(Вигглесворт, 1935). На рис. 450 (II) верхняя линия показывает содеткание кислорода
в атмосфере, нижняя — открывание и закрывание последней пары абдолшнальных дыха-
лец, а средняя — движения насекомого. При снижении содержания кислорода до 15,9%
ритм работы дыхалец изменяется мало (А), при 10,8% он учащается (В), при 5,8% и 3,2%
•он становится очень частым (С, D), тогда как при 1,8% точная регистрация открываний
и закрываний почти невозможна вследствие их частоты (Е). Наконец, если содержание
кислорода падает ниже одного процента, то дыхальца перестают закрываться (F).
В атмосфере, содержащей 25,8% кислорода, ритм работы дыхалец несколько ниже
нормального (G) и, наконец, в чистом кислороде дыхальца открываются редко, но до-
вольно надолго (Н). После каждого периода движений блохи дыхальца большей
частью также открываются надолго (С, D). Все это объясняется следующим обра-
зом. Пока дыхальца закрыты, кислород в трахеях потребляется и его парциальное
давление там падает. При высоком содержании кислорода в атмосфере, и, следова-
тельно, в трахеях этот процесс длителен, надобность в открывании дыхалец насту-
пает не часто и они подолгу остаются закрытыми. В атмосфере, бедной кислородом,
^происходит обратное. В трахеи попадает каждый раз немного кислорода, он быстро
расходуется, и потому дыхальца вскоре открываются снова. Таким образом, чем
•больше кислорода в атмосфере, тем дольше дыхальца остаются закрытыми и наоборот.
С другой стороны, при закрытых дыхальцах в организме накапливается углекислота,
«е парциальное давление в трахеях возрастает. При этом, естественно, углекислоты на-
капливается тем больше, чем дольше дыхальца были закрыты. Это несколько сокращает
длительность закрывания дыхалец, но главное его значение в другом. А именно, чем
•больше накопилось углекислоты в организме, тем больше времени нужно для ее-удаления
через дыхальца и наоборот. Поэтому за длительным закрыванием дыхалец всегда следует
длительное открытое состояние и наоборот. Следовательно, «дыхальца открываются пре-
имущественно вследствие недостатка в кислороде, но продолжительность открытого
периода определяется главным образом временем, нужным для диффузии углекислоты
из трахейной системы». Ритм работы дыхалец зависит также и от содержания углеки-
слоты в атмосфере. Если оно высоко, то диффузия углекислоты из трахей наружу
замедлена, и потому открытый период удлиняется. При 2% содержания углекислоты
в атмосфере дыхальца открыты все время. Отсюда вытекает следствие, существенное
для прикладной энтомологии., — при избытке углекислоты, а также при недостатке
кислорода, действие газообразных отравляющих веществ на насекомых становится более
эффективным.
Б. Иннервация
Кроме температуры и газового состава среды указанный ритм дыхатель-
ных движений зависит также от нервного аппарата. В нервной системе есть
специальные центры, регулирующие работу дыхательной системы. Преж-
ние данные о том, что дыхательные центры находятся в голове, не полу-
чили подтверждения. Многократно производившееся обезглавливание на-
секомых вызывает лишь временные шоковые нарушения дыхания. Оказалось,
что дыхательные центры находятся в груди и в брюшке, причем на осно-
вании экспериментальных исследований над палочниками Carausiusu личин-
кой стрекозы Aeschna и над саранчой Schlstocerca оказывается возможным
различить первичные и вторичные дыхательные центры. Первичные центры
метамерны. Они лежат в брюшных сегментах, в заднегруди, в среднегруди
л, возможно, в переднегруди. Каждый из них контролирует дыхательные
движения своего сегмента. Движения этого типа могут совершаться даже
изолированными сегментами, например, у личинки стрекозы. На измене-
ния газового состава среды первичные центры реагируют слабо. Эта по-
следняя функция лежит на вторичном дыхательном центре, который у изу-
ченных форм находится в переднегруди. Если он уничтожен, то, например,
.личинка Aeschna не может приспособить свое дыхание к воде, бедной кис-
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лородом и погибает. Отделение брюшка от груди у саранчи Schlstocerca
вызывает замедление дыхательного ритма брюшка, но не отражается на ритме
груди, т. е., очевидно, нормально работают лишь сегменты, сохранившие
связь со вторичным центром. В вышеизложенной работе над блохой получены
сходные результаты — ампутация головы не влияет на работу брюшных
дыхалец, удаление груди сильно замедляет ее, т. е. брюшные дыхальца
управляются своими ганглиями, но, кроме того, контролируются грудными
(но не головными).
Зависимость дыхания от нервной системы, однако, не исчерпывается сказанным.
Вигглесворт удалял центральную нервную систему блохи целиком, не причиняя
насекомому других повреждений, кроме необходимого для операции разреза. Дыхальца
сначала перестают работать, но через 1—2 часа постепенно возвращаются к деятель-
ному состоянию. Возможно, что они имеют какую-либо добавочную иннервацию, напри-
мер,, от симпатической системы. С другой стороны, дыхательные движения зависят от
стимулов, действующих на совершенно иные отделы нервной системы. Так, прикоснове-
ние или внезапное освещение могут вызвать ускорение дыхательных движений, подго-
товка к мышечному усилим» также может сопровождаться усилением дыхания.
§ 7. ДЫХАТЕЛЬНЫЙ МЕТАБОЛИЗМ
Энергия, необходимая организму для всей его жизнедеятельности,
получается за счет окисления органических веществ в его теле. Внешним
выражением этого процесса является выделение организмом углекислоты
и потребление кислорода. Изучение дыхательного обмена у насекомых,
его характера и зависимости от различных факторов породило в последнее
время обширную литературу. Отношение между количеством потреблен-
ного кислорода и количеством выделенной углекислоты носит название
д ы х а т е л ь н о г о к о э ф ф и ц и е н т а .
Так как окисление различных веществ протекает в организме различно,
то по дыхательному коэффициенту можно судить о том, какие именно ве-
щества в организме расходуются. Так, при полном сгорании углеводов
соотношение между потребленным кислородом и выделившейся углекис-
лотой равно 1,0, при окислении белка до мочевой кислоты, а также при
окислении жира соотношение равно 0,7. Поэтому у питающейся угле-,
водами пчелы дыхательный коэффициент в покое равен 1,0, у таракана
на. углеводной пище — 1,01—1,07, но при жировом питании — 0,78—0,83.
Дыхательный коэффициент изменяется в зависимости от газового со-
става среды. При низком напряжении кислорода он увеличивается,
по миновании недостатка кислорода уменьшается. Низкая температура
уменьшает дыхательный коэффициент; у зимующих кобылок Chortophaga
он равен 0,83 при 27°С и 0,62 при 15° С. Потребление кислорода насе-
комым может зависеть от образа жизни данного вида. Так, живущие
в болотах личинки поденок Ephemera vulgata и Caenis потребляют соот-
ветственно в час 278 и 390 куб. см кислорода на 1 г веса тела, тогда
как для горных Есйуопигт и Ephemerella те же величины равны 604
и 950 г. У ручьевой Baetis потребление кислорода падает сразу, как
только вода становится ненасыщенной, тогда как у болотной Cloeon
оно падает лишь когда содержание кислорода опускается до
 г/в насыще-
ния. Известна зависимость от пола и от времени дня. Самцы дрозофилы
потребляют 2,8 мг кислорода в час на 1 г веса тела, самки 3,4; у ли-
чинок и куколок жука Tenebrio максимум потребления кислорода бывает
в 2 часа ночи, минимум в 3 часа Дня. Громадное влияние на дыхатель-
ный, обмен оказывает и работа мышц. Так, например, пчела потребляет
в покое 30 куб. мм в минугу на 1 г веса, а на лету 1450 куб. мм, т. е.
в 48 раз больше. У некоторых бабочек вибрация крыльев при отравле-
нии никотином увеличивает потребление кислорода в 200 раз. Потребле-
ние кислорода во время полета у дрозофилы в 14 раз больше, чем перед
полетом, а выделение углекислоты в 11 раз. Мышечная деятельность
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у одной и той же особи бывает весьма различной на разных фазах мета-
морфоза, поэтому куколка мухи при 30°С потребляет 8 куб. мм на 1 г веса,
личинка 33 куб. мм, взрослая муха 97 куб. мм (Бателли и Штерн, 1*913).
Крупные насекомые расходуют в общем относительно меньше кислорода,
чем мелкие. При изучении этой зависимости в пределах одного вида
обнаружилась довольно точная закономерность. Метаболизм изменяется
во время эмбрионального развития, и в общем понижается во время диа-
паузы (приостановки развития), если таковая есть, будучи интенсивным
до и после нее. Шельдешова (1946) связывает метаболизм с формообразо-
ванием зародыша. У китайского дубового шелкопряда дыхательный мета-
болизм несколько усиливается при образовании зародышевой полосы,
падает во время бластокинеза и сильно возрастает при окончатель-
ном формировании тела гусеницы. В куколочном периоде у многих
насекомых (Callipfiora, Ephestia, Deilephila, Tenebrio и др.) обнаружена
так называемая U-образная кривая «метаболизма», т. е. потребление
кислорода высоко после окукления, затем падает и, наконец, снова подни-
мается. Интересно, что перед самым вылуплением метаболизм снова обна-
руживает некоторое падение. Эта характерная кривая установлена не
только для диапаузирующих форм, но и для форм, развивающихся без
диапаузы, так что причины изменения мало понятны. Нередко предпо-
лагалось, что падение потребления кислорода совпадает с гистолизом
тканей куколки, а повышение с их новообразованием — гистогенезом.
Но, с другой стороны, у дрозофилы эта связь совершенно отсутствует,
все органы взрослого сформировываются до начала подъема потребления
кислорода. Жир является основным источником энергии для куколки,
и дыхательный коэффициент последней нередко {Tenebrio, Drosophila,
со
Galleria) очень близок к той величине -—-, которую дает полное окисле-
ние жира, т. е. к 0,7.
Однако у ряда насекомых дыхательный коэффициент опускается ниже,
до 0,5—0,65 у каллифоры, до 0,5 у шелкопряда Attcicas и даже до 0,4 у
японского жука Popillia. .
Обратное явление, т. е. резкое повышение дыхательного коэффициента,
констатировал Кожанчиков (1938) у озимой совки. Оно следует непосред-
ственно за приемом сахара и достигает 1,5—2,5, т. е. объем выделяемой
углекислоты в полтора, два раза больше объема поглощенного кислорода.
Названный автор объясняет это тем, что при питании сахаром происходит
синтез жиров из углеводов и таким образом освобождается известное ко-
личество кислорода (содержание кислорода в молекуле жира меньше, чем
в молекуле углевода). За счет последнего идут окислительные процессы
в тканях и таким образом некоторое количество углекислоты образуется
в организме без потребления атмосферного кислорода. В результате
этого и возникает указанное увеличение дыхательного коэффициента.
Если состав атмосферы отражается на дыхательных движениях и на
работе дыхалец, то он влияет и на дыхательный обмен. Характерно, что
содержание кислорода в воздухе может изменяться в широких пределах без
того, чтобы заметно изменилась интенсивность дыхания. Так, у мучного червя
потребление кислорода остается неизменным, пока содержание кислорода
в воздухе не будет понижено до 10%, дальнейшее снижение сопровождается
уменьшением потребления кислорода. Недостаток или отсутствие киелорода
приводит к неполному окислению продуктов обмена, т. е. к анаэробному ха-
рактеру последнего. При возвращении к нормальным условиям наблюдается
в течение некоторого времени повышенное потребление кислорода. Оно, ви-
димо, нужно для того, чтобы закончить окисление неполностью окисленных
веществ — «погасить кислородный долг» (Вигглесворт, 1939). Замечательна
способность к анаэробному существованию у личинок овода Gastrophiltts,
которые могут прожить 17 дней в масле.
588
ЧТО, как 13ЦДНО,изр>авот Kajraffyxosa (1£>35X ra.vooGjnef,
у некоторых жуков и гусениц происходит при температурах от —i,s"
до —12°, тогда как Лозина-Лозинский (1942) показал на ряде гусениц,
что «дыхание не прекращается даже после образования льда в теле*.
§ 8. ДЫХАТЕЛЬНЫЕ ФЕРМЕНТЫ
Окисление органических соединений непосредственно кислородом не
происходит при температурах, существующих в живом организме. Поэтому
окислительные процессы идут в организме при помощи дыхательных фер-
ментов. Из этих последних, иовидимому, наибольшее значение имеет ц и-
т о х р о м. Его присутствие доказано в мышцах, причем его количество
пропорционально работе, производимой мышцами. В грудной мускулатуре
бескрылых форм его немного, но в крыловых мышцах летающих форм он
находится в больших количествах. Цитохром по своей природе родственен
. гемоглобину. Для его действия необходима еще оксидаза. Г л ю т а т и о н
также найден у насекомых, но его роль, повидимому, невелика. В тканях
насекомых присутствует также каталаза, но связь колебаний ее количе-
ства с теми или иными физиологическими состояниями организма довольно
различна у разных насекомых.
Глава XXXVI
: Cor
КРОВЕНОСНАЯ СИСТЕМА, ЖИРОВОЕ ТЕЛО И ЭНОЦИТЫ
Кровеносная система насекомых, также как и других членистоногих, при-





ная ими вторичная полость
тела заполняет почти все
пространство между стенкой
тела и внутренними орга-
нами, оттесняя таким обра-
зом первичную полость тела.
Сравнительно небольшие по
объему остатки последней
слагаются в систему каналов,
) <-ч которая может разветвляться,
!]__ принимая на себя функцию
y-1'Q снабжения тканей кислоро-
\ П дом через посредство крови,
наполняющей ее полость.
Кровеносная система, полость
которой отделена от вторич-
ной полости тела, носит на-
звание закрытой кровеносной
системы. У насекомых разви-




риал, из которого они по-
строены, вскоре теряет оформленное расположение, вторичная полость,
как таковая, перестает существовать, фактическая полость тела насе-
комых нередко обозначается как миксоцель и представляет собою
продукт соединения вторичной и первичной полостей. С этим связаны
две следующие особенности кровеносной системы насекомых. Во-первых,
кровеносные сосуды открываются в полость тела, и кровь наполняет
совершенно равномерно как полость тела, так и полости кровеносной
системы. Между тем
г
 при закрытой кровеносной системе полостная жидкость
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Рис. 451. А — схема поперечного разреза через
тело насекомого; В — сердце Japyx.
Adip — жировое тело, Cav — полость тела, Cor — сердце,
Ша. d, Dla. v — дорсальная и вентральная диафрагмы,
Нает — гемоциты, lnt — кишечник, N — нервная система,
От — эноциты, Per. с — перикардиальные клетки, Sin. d,
Sin. v — дорсальный и вентральный синусы.
и кровь изолированы друг от друга и, кроме того, различаются друг от друга
по своему составу и функциям. Во-вторых, у насекомых кровеносная си-
стема не является анатомически единой. Это, по существу, несколько отдель-
ных органов, которые расположены в разных частях тела, построены в об-
щем по типу пульсирующих трубок и мембран и создают циркуляцию-
крови по всей полости тела насекомого. Ток крови у насекомых идет
в своей главной части через полость тела и лишь в некоторой части про-
ходит через собственно кровеносные полости. В общем кровеносную систему
насекомых следует признать упрощенной не только по сравнению с глав-
ными группами аннелид, где она является замкнутой, но даже по сравне-
нию с открытой системой других членистоногих. У высших ракообразных,,
например, кровеносная система является более сложной, чем у насекомых.
Упрощение кровеносной системы, однако, компенсируется у насекомых
прогрессивным развитием трахейной системы.
Общий план расположения кровеносной системы сводится к следующему
(рис. 451 А). Вдоль спинной стороны тела над кишечником проходит спин»
Prod
Рис. 451. С '— схема строения самца Acerentomon doderoi по Римскому-Корсакову. Ле~
л
 вая передняя нога не изображена.
Сег — головной мозг, Cor —сердце, GI. асе — прибавочная железа, 01. sal— слюнная железа\
Gn. sub 4- Mi — слившиеся подглоточный и первый грудной ганглии, Malp — мальпигиевы сосуды»
Mes —средняя кишка, P. abd 1 — первая брюшная нога, Р. аЬй II — то же, вторая, P. abd III — то же,,
третья, P. gen — половое отверстие, Р. Ш\ — передняя грудная нога, Prod — задняя кишка, Stom — пе.
редняя кишка, Г — семенник, V. def — семепроток.
ной сосуд, или с е р д ц е (рис. 451 Cor). Оно представляет собою пульси-
рующую трубку, в которую кровь входит из полости тела через боковые
отверстия в ее стенках, или о с т и и (рис. 452 Е). Между сердцем и
кишечником располагается с п и н н а я д и а ф р а г м а (рис. 451 А,
Did. d.), которая отделяет дорсальную часть полости тела — п е р и к а р -
д и а л ь н ы й с и н у с , или п е р и к а р д и й (Sin. d), от остальной
ее части, иногда называемой п е р и в и с ц е р а л ь н ы м с и н у с о м -
(Сау). Под кишечником над нервной системой лежит б р ю ш н а я д и а -
ф р а г м а (Dia. v), которая отделяет вентральный, или п е р и н е в р а л ь-
н ы й с и н у с (Sin. v) от перивисцерального. Обе диафрагмы частично не
доходят до стенок тела, так что по бокам остаются отверстия, сквозь ко-
торые проходит кровь. Впереди сердце продолжается в аорту, которая отли-
чается от него отсутствием остий и открывается в голове в полость тела.
Кроме того, в разных частях тела есть органы местного значения, по-
строенные, главным образом, по типу пульсирующих диафрагм.
§ 1. ПУЛЬСИРУЮЩИЕ ОРГАНЫ
А. Сердце
Сердце имеет вид длинной трубки, которая обыкновенно проходит че-
рез все брюшко. Задний конец сердца обычно замкнут, хотя, например
у личинок поденок, от него отходят назад тр и сосуда в хвостовые нити.
Сердце расположено очень близко к сп инной стенке тела и, ирикреплено-
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«< ней либо непосредственно, как например у Mem odes (рис. 452 А), либо
•посредством тяжей (452 С). Аналогичным образом спинная диафрагма
{Ola. d) или начинается непосредственно от сердца (452, А) или соединена
с ним тяжами (Dia. d, 452 £>). Сердце обычно слегка вздуто в каждом сег-
менте и, таким образом, подразделено на камеры. По большей части камеры
«аходятся лишь в брюшке, но в первом брюшном сегменте обособленной
камеры часто нет./Исключение представляют тараканы и Japyx с камерами
ие только в первом брюшном, но и в задних грудных сегментах (рис.
€
Per. с Cor Dia.d
Diad
Э°ис. 452. Различные способы поддержки сердца и роли спинной диафрагмы в его рас-
ширении. А — Aleurodes; В — Apis; С — Nepa; D — Dytiscus; E— работа остий
•сердца личинки поденки справа открытые, слева закрытые, at — передняя, а2 —третья
с конца, а3 — предпоследняя, at — последняя пары остий.
F—Н-—клапаны сердца, из Вигглесворта; F—личинка Thrixion (Tachinidae), сердце
без клапанов; О — личинка Chironomus с мышечными подушками, закрывающими
•просвет при систоле (G1); Н — личинка Tipula с отдельными клапанами впереди
остий при диастоле (Н) и при систоле (Н1).
451 В), причем все камеры снабжены остиями. С другой стороны, у личинок
стрекоз имеется всего одна задняя камера с одной или двумя парами остий
(Заварзин, 1911). Одна короткая и широкая камера свойственна также
вшам, но радиальное расположение в ней трех пар остий показывает, что
она является комплексной (рис. 405 В, Cor, стр. 515). Метамерный характер
строения сердца еще более подчеркивается присутствием в каждой камере
одной пары остий. У сравнительно недавно открытых Protura сердце
первоначально не было найдено, что зависело от крайне малого размера
тела этих примитивнейших насекомых. Однако же позже Римский-Корсаков
(1911) обнаружил у них хорошо развитое сердце (рис.451 С, Cor) и наблю-
дал его пульсацию у живых особей. У Acerentomon оно подразделено на
9 метамерных камер, у Eosentomon подразделения на камеры нет, и сердце
представляет собою трубку.
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Через остии кровь движется из перикардиального синуса в сердце,
кроме того, они регулируют это движение. Остии большей частью представ-
ляют собой отверстия в боковой стенке сердца. Края отверстий завернуты
внутрь сердца, образуя остальные к л а п а н ы . Последние при диастоле
пропускают кровь снаружи в полость сердца, но автоматически захлопы-
ваются, когда при систоле кровь устремляется из сердца наружу (рис.
452 Е). Иногда края остиальных клапанов (у личинок поденок) вдаются
даже в полость следующей камеры сердца и выполняют здесь функцию
межкамерного, или и н т е р в е н т р и к у л я р н о г о клапана. По су-
ществу, эта функция основана на том же самом принципе, что и функция
остального клапана, т. е. когда данная камера, сокращаясь, проталки-
вает кровь вперед в следующую камеру, то клапан, находящийся между
камерами, раскрывается и пропускает кровь. Но когда начинается си-
стола следующей камеры, кровь,' устремляющаяся из него назад, автома-
тически захлопывает клапан; она не может поэтому течь назад, единствен-
ное свободное направление есть путь вперед.
Обычно сокращение камер происходит, начиная .с заднего конца тела.
Весьма простая конструкция остиальных клапанов автоматически обес-
печивает, во-первых, вхождение крови из перикардия, во-вторых, пере-
движение из каждой данной камеры в соседнюю, лежащую впереди нее.
Обратное движение крови при обычном типе работы сердца невозможно.
Передняя пара остий у большинства насекомых является закрытой, т. е.
она лишена наружных отверстий; имеются только клапаны, препятству-
ющие обратномутоку крови внутри сердца.Такие же закрытые остии имеются
в задней камере сердца у личинки поденки (рис. 452 Е, а4), где они, однако,
имеют обратную ориентацию и, пропуская кровь назад к хвостовым нитям,
препятствуют ее возвращению вперед. Иное строение свойственно личинке
Tipula (рис. 452 Н), у которой остиальные клапаны регулируют только
вхождение крови в сердце снаружи, а регулирование ее передвижения
внутри сердца выполняется клапанными складками, отделенными анатоми-
чески от остиальных клапанов.
Имеются и иные модификации в строении сердца. Так, у личинки комара Chironomus
камеры разделены мускулистыми подушками (рис. 452 Q), у паразитической личинки
мухи Thrixion есть лишь остиальные клапаны, тогда как камеры сердца не отделены
друг от друга (рис. 452 F).
Сердце образуется посредством срастания двух продольных рядов кардиобластов,
клеток, происходящих из спинных частей мезодермальных мешков. Следы слияния,
как показал Заварзин (1911), могут сохраняться на сформированном сердце (рис. 453 А).
В стенке сердца насчитывают три различных слоя. Из них главным является мышечный
слой. Его строение бывает различным. Так, у личинки стрекозы, по Заварзину, он состоит
из правильно расположенных мускульных групп. В каждой из них имеются многочис-
ленные ядра и поперечно исчерченные мышечные фибриллы (рис. 453 В, а, Ь). У Dytiscus
группа состоит из поперечнополосатых мышечных волокон с рядом ядер в каждом волокне
{453 В, d). Сокращения стенок сердца вызываются именно этой мускулатурой. Снаружи
сердце одето оболочкой из плоских клеток (рис. 453 В, е, АК, AF) соединительноткан-
ной природы; ее ядра вытянуты поперек хода мышечных волокон, (рис. 453 В, d);
она присутствует не у всех насекомых. Полость сердца выстлана интимой, которая,
впрочем, происходит из сарколеммы мышечного слоя (показана темной линией на
рис. 453 В, е, внизу).
Систола сердца обусловлена сокращением сердечных мышц. Последу-
ющее расширение — диастола — приписывается эластичности стенок сердца,
хотя диафрагма также, видимо, участвует в ней (см. ниже).
Б. Аорта
Аорта отличается от сердца меньшим диаметром и отсутствием остий.
Обычно она начинается в первом сегменте брюшка, но в некоторых случаях
сердце заходит в грудные сегменты, тогда аорта является укороченной, и ее
начало лежит в соответствующем сегменте груди. Наоборот, у вшей с их уко-
роченным сердцем происходит удлинение аорты (рис. 405 В). Заканчивается
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аорта в голове около мозга, и кровь изливается из нее в полость головы.
У пчелы аорта образует в области стебелька, главным образом в груди,
восемнадцать плотно сложенных петель (рис. 455 A, Aot). Указывается, что
эти петли препятствуют обратному току крови из аорты при диастоле
передней камеры сердца, а также, что они предохраняют аорту от
толчков при полете (Комаров и Губин, 1937). У бабочек аорта, входя
в среднегрудь, дает петлю между крыловыми мышцами (рис. 148 В, стр. 202).
С этой петлей связан добавочный орган пульсации (стр. 597). Сократи-
мость стенок аорты постепенно уменьшается по направлению вперед, и пе-
редний ее конец у многих насекомых лишен способности к сокращению.
Это связано с тем, что мышечный слой сердца, хотя и продолжается в аорту,
но, по мере приближения к голове, постепенно становится тоньше.
Рис. 453. А — участок сердца личинки Aeschna, по Заварзину, видны
продольные и кольцевые швы, образовавшиеся при срастании правого
и левого рядов кардиобластов; В — гистология сердца; а — плоскост-
ной срез через сердце личинки Aeschna; b— переход крыловидных мышц в
эластическую сеть у нее же; с — участок спинной диафрагмы жука Dytis-
cus с эластическими волокнами; d — стенка сердца жука Dytiscus с поверх-
ности; е — поперечный разрез через стенку сердца, a, b — по Заварзину.
АК, AF — ядра и фибриллы соединительнотканной оболочки (adventitla), FIM — фиб-
риллы крыловидных мышц, mFa — мышечные волокна, Лис_— ядро.
В. Диафрагмы и местные пульсирующие органы
Д о р с а л ь н а я д и а ф р а г м а натянута под сердцем в виде свода,
обращенного выпуклостью вверх, и так или иначе соединена со стенками
сердца (рис. 454 А, В). Она состоит из соединительнотканных и мышечных
элементов. Первые содержат большое количество эластических волокон,
которые или тянутся непрерывно от правого края диафрагмы к левому,
или, прикрепляясь к сердцу, соединяются с его наружной мембраной. Бы-
вают, кроме того, и продольные волокна. Значение их особенно выступает
при растяжениях, которым подвергаются сегменты брюшка. Мышечные
элементы представлены в виде к р ы л о в и д н ы х м ы ш ц , имеющих сег-
ментарное расположение (рис. 454 А, В, т. at).
В каждом сегменте, где есть камера сердца, крыловидные мышцы на-
чинаются от стенки тела и расходятся веерообразно по направлению к сред-
ней линии тела. Близ средины тела они переходят в систему ветвящихся
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волокон (рис. 453 B,b), которые состоят из хитина (Заварзин, 1911) и обра-
зуют э л а с т и ч е с к у ю с е т ь в средней части диафрагмы. Эти отноше-
ния особенно хорошо видны у личинки комара Chironomus (рис. 455 В, el)
благодаря малочисленности элементов, составляющих диафрагму. Наруж-
ные края диафрагмы лишь иногда (например, у саранчевых) доходят до
стенок тергита на всем протяжении, изолируя перикардиальную полость
от перивисцеральной. В большинстве же случаев диафрагма соединена со
стенкой тела лишь там, где начинаются крыловидные мышцы. В промежут-
ках же края диафрагмы свободны, и здесь перикардиальная и перивисце-
ральная полости находятся в сообщении. У некоторых форм (личинки Chi-
ronomus) вся перикардиальная диафрагма имеет характер сеточки, реже





сокращении ее мышечных эле-
ментов, т. е. крыловидных ЛоЛ~/'~
мышц, ширина органа умень- | |
 mst
шается, вследствие этого почти
вся она, но особенно ее сере-
дина, опускается, и свод, обра-
зуемый ею, уплощается. Так
как диафрагма связана с серд-
цем, то при ее сокращении
происходит оттягивание стен-
ки сердца вниз. Обычно счи-
тается, что систола сердца
обусловлена сокращением его
мускулатуры, а диастола эла-
стичностью его стенок. Однако
после диастолического покоя
перед систолой наступает
еще одно небольшое расшире-




часть крови проходит через ее боковые отверстия из перивисцерального
синуса (рис. 451 A, Cav) в перикардий (Sin. d), где и входит в сердце,
. находящееся в фазе диастолы. У саранчевых, у которых отверстия по
бокам диафрагмы отсутствуют, кровь входит в перикардиальную полость
сзади.
В е н т р а л ь н а я д и а ф р а г м а (рис. 451, Dia. v) построена,
аналогично дорсальной, но развита слабее и нередко отсутствует, например;
у жуков, у полужесткокрылых и др. Она хорошо развита уперепончатскры-
лых, двукрылых и бабочек. В типичных случаях ее выпуклость обращена
вниз, но у личинок поденки Cloeon она имеет обратную ориентацию. Её
боковые края, подобно дорсальной диафрагме, прикреплены к стенке
тела лишь в определенных местах. При своих сокращениях она проталки-
вает кровь вдоль перинейрального синуса.
М е с т н ы е п у л ь с и р у ю щ и е о р г а н ы присутствуют при
основании и внутри различных придатков, а именно, в антеннах, ногах,
крыльях, хвостовых нитях, и обеспечивают циркуляцию в них крови. Они
довольно разнообразны, но во всех случаях получают кровь из полости
тела и анатомически не связаны с вышеописанными главными органами
кровеносной системы. Так, в голове таракана лежат две ампулы (рис.
455 С, Amp). Каждая из них отдает тонкий сосуд (ant) в а н т е н н у и имеет
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Рис. 454. Сердце. А — общая схема сердца, вид
с вентральной стороны; В — пластическая схема
участка вскрытой сердечной трубки и спинной
диафрагмы, вид сзади дорсально.
Ао —- аорта, Adv — adventitia, соединительнотканная обо-
лочка, Amp. d — дорсальная ампула, С. all — corpus
allatum (прилежащее тело), С. сага— corpus cardiacum(кардиальное тело), el— эластические фибриллы, т. al —
крыловидные мышцы, т. С ire — кольцевые мышцы сердца,flue — соединительнотканные ядра, Ost?—остия.
клапан для принятия крови из полости головы. Поперечная мышца (m^) со-
единяет ампулы друг с другом и, сокращаясь, вызывает их диастолу. Си-
стола обусловлена, повидимому, сокращениями самих стенок ампулы. Из





Рис. 455. А— сердце и кровообращение пчелы Apis melliflca; В — задний конец
сердца личинки Chironotr\us dorsalis; С — кровообращение в голове Blafta, А, В из
Шредера, С по "Павловой.
Aot — петли аорты, Amp — ампула, ant — антеннальный сосуд, начинающийся от ампулы, Cort^.b—
камеры сердца, Dia. v — вентральная диафрагма, Intg — стенка тела, el — эластические волокна,
К — клапан, т1 — продольные мышцы, тп% — поперечные мышцы, т . а/ — крыловидные мышцы,P/ir
a
 — вторая фрагма, // т. 1. d — продольная спинная мышца среднегруди. Прочие обозначения
см. рис. 454.
отверстия в стенки сосуда. Очень распространены пульсирующие мембраны
в н о г а х . У личинки Ranatra вдоль лайки тянется диафрагма, кото-
рая делит ее полость на дорсальную и вентральную части (рис. 456 В, Dia),
но не доходит до конца лапки. Диафрагма приводится в движение двумя
мышцами, отходящими от дорсальной стенки лапки (т). При сокращении
мышц диафрагма притягивается к дорсальной стенке (рис. 456 В, Ь), при их
расслаблении возвращается на прежнее место (В,а). Эти смещения вызы-
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вают ток крови от основания лапки к ее вершине по вентральной половине и
обратно по дорсальной.
В к р ы л ь я х насекомых также происходит кровообращение, причем
кровь в общем входит в крыло вдоль костального края и возвращается по
срединным и анальным областям (рис. 456 А). Передвижение крови
в крыле вызывается работой специального пульсирующего аппарата при
его основании. У бражников он устроен следующим образом. Под тер-
гитом находится кровеносный сосуд (рис. 148' В, 4, стр. 202), который
впереди открывается через клапан остального типа (6) в специальное
спинное ответвление аорты (3), а по бокам сообщается с задней областью
внутрикрылового пространства. Синус образован диафрагмой (5), натянутой
под стенкой тергита и прикрепленной к ней своими боковыми краями. При
сокращении мембраны она опускается, полость синуса расширяется и в
него насасывается кровь из задней части крыла. При расслаблении мем-
браны полость уменьшается и кровь поступает через остии в аорту. Посту-
пление крови в переднюю часть крыла происходит непосредственно из по-
д
Рис. 456. А — кровообращение, в заднем крыле таракана Periplaneta
orientalis, направления токов крови показаны стрелками, из Вигглес-
ворта; В — диафрагмы в лапке личинки клопа Ranatra.
а — мыщца лапки расслаблена; o^ — то же, в поперечном разрезе; Ь — мышца лапки
сокращена; Ь4 — то же, в поперечном разрезе, Dia — диафрагма, Нает — гемоциты,
т — мышца, Таг — лапка, Tib — голень.
лости груди. Значение этой системы у бражников весьма велико, и воз-
можно, что оно даже больше, нежели значение сердца. Подобные органы
находятся и в груди других насекомых. Но, кроме того, существуют и
пульсирующие органы в самих крыльях, например у мух (Томсен,
1938).
Г. Циркуляция крови
В общем циркуляция крови по телу насекомого сводится к сле-
дующему (рис. 457). Через дорсальную диафрагму кровь входит в пери-
кар диальную полость, откуда через остии попадает в сердце. Волны
сокращения, проходящие по сердцу, гонят кровь вперед в аорту. Прой-
дя последнюю, кровь изливается в полость головы, а оттуда в полость
груди и в перивисцеральную полость брюшка. При наличии вентральной
диафрагмы часть крови проходит в перинейральный синус, где омывает
брюшную нервную систему и выходит в перивисцеральную полость,
оттуда снова попадает в перикардиальную полость и в сердце. Кроме
того, местные пульсирующие органы направляют кровь во все главные
придатки — в антенны, ноги и крылья, благодаря чему их полости также
омываются кровью на всем протяжении.
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Еще Мальпиги открыл (1669), что у шелковичного червя волна сокра-
щений может идти по сердцу в обратном направлении, т. е. спереди назад.
В последнее время это было подтверждено на ряде насекомых, не только
на бабочках, но также и на перепончатокрылых, двукрылых и жуках.
Причины изменения направления сократительных волн неясны. Было
установлено, что, во-первых, может происходить правильная смена нор-
мального и обратного направлений сократительных волн, во-вторых,
обратный ток крови в сердце может быть вызван искусственно закупор-
кой задних дыхалец, нагреванием переднего конца и т. д. Джерульд
(1933) отмечает, что возможность изменения направления сокращений
сердца иллюстрирует физиологическое единство этого органа. Иными
словами, сердце йе есть
простая сумма камер, но
работает как одно целое.
Ритмическое сокраще-
ние сердца продолжается,
даже если оно целиком или





От ганглиев последней идут
нервы к сердцу и там со-
единяются с двумя нервами,




мышц, но в то же время




влияют на работу сердца,
ускоряя или замедляя ее.
Работа сердца зависит и
от диафрагмы, что ясно
из ее анатомических свя-
зей с сердцем. При пе-
ререзке крыловидных мышц плавунца пульсация его сердца падает
с 30—70 сокращений в минуту до 15. В то же время ритм работы ор-
ганов кровеносной системы зависит и от внешних условий и от физио-
логического состояния организма. Так, у находящегося в покое браж-
ника Macroglossa мезотергальный орган производит 10—12 сокращений
в минуту. У обеспокоенного насекомого число сокращений возрастает
до 75, а перед полетом становится выше. Ритм работы сердца обнару-
живает различия в разных периодах онтогенеза. У гусеницы сирене-
вого бражника (Sphinx ligustri) он возрастает с 82 сокращений в минуту
в первом возрасте до 139 в пятом. Перед каждой линькой, когда гусеница
становится неподвижной, он понижается до 30, у куколки он падает до 10,
а во время диапаузы пульсация почти останавливается.
§ 2. ГЕМОЛИМФА
Кровь насекомых, подобно крови многих животных, состоит из жид-
кости — гемолимфы, в которой взвешены кровяные клетки —• гемоциты.
Функционально кровь является одним из важнейших элементов в теле на-
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Рис. 457. Схема кровообращения насекомого при
полном составе пульсирующих органов. По Вигглес-
ворту. А — продольный разрез тела; В — попереч-
ный разрез груди; С — то же, брюшка, направления
токов крови указаны стрелками, кровь пунктиро-
вана.
Ао — аорта, Amp. с —- головная ампула, Amp. й — спинная
ампула, Cor — сердце, Dia. й — дорсальная диафрагма, pta.
V — вентральная диафрагма, N. v — брюшной нервный ствол,
Ost — остия, Sinlt Sin%, Sin$ — перикардиальный, перивисце-
ральный и перинейральный синусы.
секомых. Прежде всего она транспортирует продукты пищеварения от стенок
кишечного канала ко всем органам. В нее же поступают продукты обмена
веществ, удаляемые затем через мальпигиевы сосуды. Она' имеет также
дыхательное значение. Наконец, при метаморфозе в нее поступают гормоны.
Кровь является «той средой, через которую совершаются все химические
взаимодействия между органами» (Вигглесворт, 1939). Но, кроме того, она
играет и механическую, точнее, гидравлическую роль; давление, которое
благодаря местному сокращению мышц возникает в одной части тела, может
передаваться через кровь в другое место и выполняет там определенную
работу (развертывание хоботка и т. п.).
Общее количество крови в теле насекомых довольно значительно. У ли-
чинки медоносной пчелы кровь составляет 25—30% веса тела, у гусениц
ее количество доходит до 40°/0- Считалось, что кровь составляет 20%
веса таракана, хотя, по позднейшим данным, вес его крови составляет
только 5—6%. Гемоциты образуют от Vβ Д° V* общего объема крови
(Муттковский, 1923—1924). Окраска крови насекомых различна, от красной
у личинок комаров Chironomidae до оранжевой, желтой, желтоватой
и зеленой. Отмечены случаи, когда самец и самка отличаются по цвету
крови (Dytiscus, Bombyx mori). Реакция крови насекомых варьирует от
слабо кислой (гусеницы, жужелицы) до щелочной (двукрылые, Homoptera,
прямокрылые, растительноядные жуки и т. д.).
Г е м о л и м ф а в общем представляет собою водный раствор ряда
веществ. Содержание воды в ней сильно колеблется от вида к виду и в за-
висимости от физиологического состояния организма. В общем оно счи-
тается равным % е е объема. В гемолимфе растворены как неоргани-
ческие, так и органические вещества. На основании ряда данных, из
неорганических можно назвать катионы натрия, калия, кальция, магния,
а в качестве анионов соляную, фосфорную, угольную и др. кислоты.
Встречается также аммоний. Осмотическое давление гемолимфы создается
главным образом за счет этих веществ. Из органических веществ на
первом месте стоят различного рода белки. У пчелы их имеется б,б%>
у шмеля 5%, у различных жуков 2,6—3,3%, у палочника 1%/У шелко-
вичного червя количество белков сильно меняется в течение жизни,
начиная с 1% в IV возрасте, оно достигает 6% при окуклении и падает
ниже 2% у взрослой бабочки. Вместе с белками в гемолимфе, естественно,
содержатся аминокислоты в количестве, например, 3,27 г на литр у ку-
колки сатурнии. Кроме того, имеются сахар, различные хромогены, фер-
менты, гормоны, ядовитые вещества, жиры в виде мельчайших «лииомик-
ронов» и, наконец, мочевая кислота. На присутствие гемоглобина в кро-
ви личинок Chironcmus указывалось давно. Эти личинки живут в среде,
очень бедной кислородом, имеют редуцированную трахейную систему
и яркокрасную кровь, количество которой достигает 50% веса личинки..
Считалось, что красный пигмент их гемолимфы есть растворенный в ней
гемоглобин. Точные исследования показывают, что этот пигмент пере-
носит лишь небольшое количество кислорода. Однако в условиях оби-
тания личинки оно как раз достаточно для утилизации имеющегося
в среде кислорода. С другой стороны, имеется указание Сведберга и
Гедениуса (1933), работавших при помощи ультрацентрифуги, что крас-
ный пигмент хирономид представляет собою эритрокруорин и имеет зна-
чительно меньший молекулярный вес, нежели гемоглобин позвоночных.
Клеточные элементы крови насекомых, г е м о ц и т ы , происходят из
зачатков мезодермы. Эти зачатки частью распадаются на отдельные клетки,
которые и превращаются в гемоциты. Но гемоциты могут в свою очередь
размножаться делением. По своей форме они обнаруживают большое раз-
нообразие. Был предложен целый ряд классификаций гемоцитов, но во-
прос и сейчас нельзя считать решенным. Его подробное изложение дано
у Кузнецова (1948). Так например, различают хромофильные лейкоциты
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и амебоциты. Первые, мелкие, хорошо красятся, имеют большие ядра,
по большей части имеют псевдоподии и делятся на три типа: 1) сецерни-
рующие лейкоциты с периферической секреторной массой, которая, по
всей вероятности, представляет собою гистолитический фермент (рис. 458 А),
2) транспортирующие лейкоциты, которые имеют пищевые, а особенно
жировые включения и длинные псевдоподии (рис. 458 В); 3) фагоциты, спо-
собные к захвату посторонних тел и обломков клеток, распадающихся
при метаморфозе. Амебоциты возникают из лейкоцитов (рис. 458 D—G) и отли-
чаются от них большими абсолютными размерами (превышение в 4—6
раз), относительно большим количеством плазмы и сильно развитыми
псевдоподиями (рис. 458 С). Все эти формы гемоцитов обладают способностью
размножаться. Возможно, однако, что различные формы гемоцитов яв-
ляются функциональными модификациями одной основной формы. Кроме
этих клеток* встречаются жировые клетки со включениями жира, эноци-
тоиды с ацидофильной плазмой и некоторые другие формы. Число гемо-
цитов варьирует очень сильно даже у одного и того же вида. Для сверчка
получены величины от 15 до 275 тысяч на 1 куб. мм крови. Особенно
увеличивается их число при линьках и после повреждений организма.
Гемоциты свободно плавают в гемолимфе, но в то же время имеют
тенденцию оседать в виде скоплений на спинной сосуд. Они оседают
также и на всевозможные посторонние тела, например на паразитов,,
вокруг которых они образуют целые капсулы. Иногда их плазма пре-
вращается при этом в фиброзные тяжи и мембраны, а ядра исчезают, и,
таким образом, капсулы принимают соединительный характер. Гемоциты
обладают фагоцитарными свойствами. Они в особенности проявляются во
время линек, когда гемоциты покидают места, на которых они были при-
креплены, и захватывают всевозможные остатки тканей и клеток, появ-
ляющиеся в крови. У постельного клопа проглоченные им эритроциты
позвоночных иногда прорывают стенку кишечника и попадают в полость
тела. Там они могут оставаться без изменений в течение длительного вре-
мени. Но перед наступлением линьки они все уничтожаются (Кемпер, 1932).
Аналогичным образом уничтожаются многие бактерии, попадающие теми
или иными путями в кровь.
Кровь у многих насекомых обладает способностью свертываться в отверстиях ран.
При этом сгусток крови образуется или за счет гемоцитов, которые выпускают длин-
ные отростки и соединяются вместе, или за счет сворачивания гемолимфы. Сгусток
прекращает дальнейшее кровотечение. По Ларчёнко (1933), гемоциты капустницы
и лугового мотылька могут образовывать плотную капсулу вокруг отложенных
в их теле яиц наездников. Если паразит погибает, то он остается замурованным в кап-
суле до последнего возраста гусеницы.
Некоторые насекомые обладают способностью выбрасывать кровь.
Выбрасывание происходит благодаря сокращению туловищной мускула-
туры. У жуков листоедов (Timarcha), кокцинеллид, нарывников, кузне-
чика Epfiippigera места выхода крови находятся в сочленениях ног, элитр
и около рта. У личинок пилильщиков служащие для этого поры способны
открываться и закрываться. У кобылки Dictyophorus выбрасываемая кровь
образует пену (рис. 458 # ) , так как к крови, очевидно, примешивается
выходящий из трахей воздух. Выбрасывание крови является, несомненно,
защитным актом. Насекомые, наделенные этой способностью, имеют в крови
кантаридин. О связи выпускания крови с яркой окраской крыльев у ба-
бочек медведиц уже говорилось (стр. 466).
Литература по гемолимфе громадна, ее сводка дана недавно Кузнецовым
(1948).
Лазаренко (1925) исследовал свойства гемоцитов при помощи сле-
дующего экспериментального метода. В полость тела личинки жука носо-
рога вводится целлоидиновая трубочка. Гемоциты оседают на нее, образуя,
сплошной слой, причем большинство осевших клеток принадлежит к вере-
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Рис. 458. Гемоциты и кровь. А — сецернирующие лейкоциты Leptinotarsa; В — его же
транспортирующие лейкоциты; С — его же амебоциты; D—G — циклические изменения
лейкоцитов Periplaneta, нижняя стрелка обозначает дегенерацию; Н — выбрасывание
вспененной крови у кобылки Didyophorus, по Шопару. А—С — по Муттковскому.
J—N — соединительная ткань и ее образование из гемоцитов в эксперименте, по Лазарен-
ко. J — разрез через слой гемоцитов, осевших на целлоидиновую трубочку, введенную
в полость тела личинками жука носорога Oryctes nasicornis через 4 дня после операции;
К — то же, через 13 дней; L — то же, через 60 дней; М — то же, через 94 дня; N — раз-
рез через покровы личинки жука носорога.
а — веретеновидный гемоцит, а1 — его плазматический отросток, a^ — соединительнотканный элемент,
образовавшийся из отростка, a^ — дегенерировавшее ядро веретеновидного гемоцита, Ь — округлый
гемоцит, с — зернистый гемоцит, Cut — кутикула. Cut ^ — кутикула, вросшая между целлоидиновой
"трубочкой и дегенерировавшими веретеновидными гемоцитами, / — соединительнотканные элементы
кожи, Hypd — гиподерма, Hypdt — гиподерма, вросшая Как Cut .
теновидному типу (рис. 458 J, а). Первые осевшие клетки,впрочем, подвер'
гаются некрозу, но прочие располагаются правильными рядами (рис. 458 J).
Затем осевшие клетки начинают вытягиваться, образуя длинные отростки,
которые соединяются друг с другом и, таким образом, возникает синцитий,
(рис, 485 К, а
х
). Отростки превращаются в тончайшие пластинки и нити
(рис. 458 L, й2), тогда как сами клетки дегенерируют (рис. 458 М, аа). Полу-;
чившиися слой имеет соединительнотканный характер и вполне отвечает тем
пластинкам и волокнам, которые были обнаружены при применении специаль-
ных методов окраски, например, под гиподермой (рис. 458 N), а также вокруг
нервов, в кишечнике и диафрагме. Таким образом, согласно этим данным,
мелкие веретеновидные гемоциты представляют собой источник соедини-
тельнотканных структур. Кроме них в крови находятся еще крупные округ-
лые клетки (рис. 4b8J-M,b)- Они никогда не участвуют в образовании соеди-
нительной ткани, но дальше мы увидим, что из них образуются клетки жиро-
вого тела. Как указывает Заварзин (1945), у жука носорога, кроме двух
вышеописанных форм гемоцитов, есть еще третья, для которой характерны
небольшой размер клеток и обильная зернистость плазмы (рис. 458 L, с).
Три формы гемоцитов резко различаются как по структуре, так и по потен-
циям и не могут переходить одна в другую. Однако же все они происходят
путем дифференциации из одной родоначальной формы клеток, которые
находятся в кроветворных органах. Эти последние обнаружены Заварзиным
и Лазареико в остиях сердца и около аорты вблизи corpora allata и предста-
вляют собой сетчатую строму, в петлях которой энергично размножаются
указанные родоначальные клетки.
§ 3. КРОВЯНЫЕ ЖАБРЫ И ТРАХЕЙНЫЕ ЛЕГКИЕ
У многих водных личинок имеются так называемые кровяные жабры.
Они представляют собой удлиненные тонкостенные выступы покровов, на-
полненные кровью. Особенно известны кровяные жабры личинок Chirono-
midae (рис. 459 D). Хбг
рошо развиты они также




новленным, что это орга-
ны дыхания и что сквозь







ma (стр. 575) было по-
казано, что кровяные
жабры не являются ме-
стом усиленного потре-
бления кислорода и что
у личинки Eristalis даже во время удушения характер их деятельности
не изменяется.
С другой стороны, показали, что а н а л ь н ы е к р о в я н ы е
ж а б р ы Сикх, во-первых, всасывают воду, необходимую для работы маль-
пигиевых сосудов, во-вторых, абсорбируют извне ионы хлористого натрия,
.поддерживая их нормальную концентрацию в крови. В соответствии
с этим размер жабр изменяется в зависимости от процентного содержа-
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Рис. 459. А—С — изменения размера анальных кровя-
ных жабер личинки Culex pipiens; А — в дистиллиро-
ванной воде; В—в водопроводной воде, содержащей
хлориды в количестве, эквивалентном 0,006%; С — в
соленой воде, эквивалентной 0,65%. По Вигглесворту.
D — задний конец личинки Chironomidae с кровяными
жабрами (Вг), из Эйдманна.
ния хлористого натрия в окружающей среде. При малых его концентрациях
они велики (рис. 459 Л), ибо для извлечения необходимого количества
ионов-из слабого раствора, нужна большая работа, а при больших концен-
трациях, наоборот, малы (рис. 459 С). Поэтому более естественно рассмат-
ривать кровяные жабры вместе с кровеносной системой, а не с дыхательной.
Т р а х е й н ы е л е г к и е тоже тесно связаны с кровеносной сис-
темой. У личинок Anopheles (рис. 460 А) и у ряда других двукрылых трахеи
обильно ветвятся на задней камере сердца (TrJ. Предполагается, что здесь
происходит окисление крови в кровеносном сосуде по принципу легкого.
Аналогичное значение приписывается также упомянутым ранее изгибам
аорты в стебельке пчелы (стр. 594), богато снабженным трахеями. Сюда же
С.рег
Рис. 460. А — задний конец личинки Anopheles, видно обильное снабже-
ние трахеями заднего конца сердца, по Иммсу. В — «трахейные легкие*
взрослого Nepa cinerea — ветвление трахей в нередуцированных первой
и второй продольных спинных мышцах крыла (т. I. dlt т. I. ds). С —
вверху перикардиальные клетки Dytiscus (С. per), внизу — перикардиаль-
ный синцитий (Syn. per).
con] — соединительная ткань с мелкими ядрами и (вверху) с эластическими волокнами»
Cor — место сердца, Stg — дыхальце, Tr^ — разветвления трахей на задней камере
сердца, Тг% — тяжи к нефункционирующим дыхальцам.
отнссятся короткие ветвления трахей Hypoderma (стр. 577). Некоторые
считают за трахейное легкое также воздушные мешки, так как они смываются
кровью. Особенно интересны случаи,, когда стенки воздушного мешка обра-
зуют впячение, достигающее до другой стенки и открывающееся там. Полу-
чается так называемая «обращенная трахея» — канал, по которому кровь
циркулирует сквозь воздушный мешок. Наконец, у некоторых насекомых,
утративших способность полета (Nepa,Gryllus), их крыловые мышцы реду-
цировались, но их обильные трахеи в значительной части Сохранились
(рис. 460, В, m.l. dj, m. l.d2). Без особенно больших оснований их тоже
считают за трахейные легкие.
§ 4. ПЕРИКАРДИАЛЬНЫЕ КЛЕТКИ
Кроме гемоцитов, с кровеносной системой связаны еще перикардиальные
клетки, или нефроциты, и фагоцитарные клетки, или фагоцитарные органы.
Функция тех и других была выяснена еще в замечательных работах Кова-
левского (1889, 1892), позже подтвержденных и другими авторами. Нефро-
циты по большей части не складываются в* определенный орган, но имеют
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определенную локализацию и специальную функцию. Эти клетки богаты
. плазмой; ядра их невелики и обычно присутствуют в каждой клетке в числе
двух или больше (рис. 460 С, С. per). Иногда перикардиальные клетки сли-
ваются вместе в синцитии, как, например, у плавунцов (рис. 460 С). Они
образуют заметные скопления в перикардиальной полости, располагаясь
в непосредственной близости от сердца, например; у пчелы и у водяного
скорпиона Nepa. Они лежат между волокнами и мышцами спинной диа-
фрагмы у полужесткокрылого Aleurodes, а у личинок стрекозы Aeschna
расположены около закрытых остий. Наконец, у вшей они образуют много
мелких дорсальных групп и, кроме того, собраны в два больших скопле-
ния по сторонам пищевода. Перикардиальные клетки способны захва-
тывать посторонние вещества, введенные в полость тела, например, яичный
белок, гемоглобин, хлорофилл и др. Эта способность говорит о том, что пери-
кардиальные клетки являются почками накопления, т. е. органами, которые
извлекают из тела посторонние вещества, не выводя их наружу, а накопляя
их в своей плазме. Как впервые показал Ковалевский, перикардиальные
клетки отлагают в своей плазме аммиачный кармин. Это указывает на их
кислую реакцию, которая, впрочем, была установлена Ковалевским также
и при помощи лакмуса,и позволяет сопоставить их с боумановыми капсулами
почки позвоночных животных. С другой стороны, высказываются сооб-
ражения, что функция нефроцитов в некоторой степени отвечает таковой
печени позвоночных (Филипченко, 1932). Способность отлагать в плазме
аммиачный кармин облегчает так же установление локализации перикар-
диальных клеток.
Кроме нефроцитов различают еще фагоцитарные клетки, или фагоцитар-
ные органы. Они или образуют самостоятельные скопления около сердца
(Lepisma), или примешаны к нефроцитам, отличаясь от них тем, что захваты-
вают плотные нерастворимые частицы, введенные в полость тела, как напри-
мер, частицы туши, тогда как аммиачный кармин ими не захватывается.
Повидимому, они представляют собой либо скопление гемоцитов, либо видо-
измененные нефроциты. Фагоцитарные свойства этих клеток были экспери-
ментально доказаны Ковалевским, а позже подтверждены другими авторами.
При этом Ковалевский исходил из идеи Мечникова о фагоцитозе и, поль-
зуясь своим методом инъекции, действительно обнаружил у насекомых
(сверчок) и у других беспозвоночных фагоцитарные элементы, функциони-
рующие наподобие селезенки. Таким образом, если мальпигиевы сосуды
и перикардиальные клетки извлекают из крови растворенные вещества, то
фагоцитарные клетки освобождают ее от взвешенных частиц.
§ 5. ЖИРОВОЕ ТЕЛО
Жировое тело представляет собою характерное для миксоцеля насе-
комых образование. Оно происходит из клеточного материала вентральных
частей мезодермальны'х мешков. Следы такого происхождения нередко со-
храняются. Так, у многих насекомых жировое тело подразделено на приле-
гающий к стенке тела п а р и е т а л ь н ы й с л о й (рис. 461 A, Adip. p)
и одевающий кишку и другие внутренности в и с ц е р а л ь н ы й с л о й
(Adip. v). Последний лишь в редких случаях сохраняет следы метамерного
расположения и почти всегда является более или менее непрерывным, но в
париетальном слое некоторых личинок есть следы метамерии, выражающиеся
в том, что на границах сегментов жировое тело прервано. В большинстве
случаев жировое тело имеет форму многочисленных лопастей и долек
частью мелких, частью крупных, которые заполняют промежутки между
органами и не обнаруживают правильности в расположении (рис. 461 В).
У жука Harmonia (Coccinellidae) жировое тело заходит даже в элитры.
Окраска жирового тела в большинстве случаев бывает белой или кремо-
вобелой, но иногда становится желтой, оранжевой и даже зеленой
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Если покровы в той или иной мере прозрачны, то жировое тело является
компонентом окраски тела насекомого. Описанное расположение имеет след-.
ствием м е х а н и ч е с к у ю ф у н к ц и ю жирового тела. Вместе^тра-
хеями, которые обильно оплетают его дольки (рис. 461 С), оно составляет
эластичную массу, которая поддерживает облекаемые ею внутренние органы
наподобие того, как мезентерии и брыжжейки поддерживают внутренности
аннелид и позвоночных.
Механическая роль жирового тела особенно ясно выступает в исследо-
вании Олсуфьева (1936) над личинкой слепня. У этой последней жировое
тело образует «длинный мешок, стенки которого состоят из тонкого кружев-
ного слоя» клеток (рис. 461 Е, F, Adip.). Этот мешок окружает большую
часть кишечника вместе со слюнными железами и мальпигиевыми сосудами
(Mes, Gl. sal, Malp). Личинка слепня лишена ног и передвигается при по-
мощи сокращений своей мускулистой стенки тела. При этих сокращениях
описанный мешок со внутренними органами движется внутри полости тела
«как поршень в цилиндре». Благодаря этому, устраняется как смещение вну-
тренностей по отношению друг к Другу, так и их трение о стенку тела.
Движения всего комплекса, однако же, ограничены благодаря тому, что к нему
направляются многочисленные ветви от двух продольных трахейных ство-
лов (Тг), а, кроме того, мешок жирового тела соединен как с анальным сег-
ментом, так и с головной капсулой, к которой от него идут два тонких тяжа.
Однако главной функцией жирового тела является накопление запасных
питательных веществ. Существует ряд насекомых, которые не принимают
пищи во взрослом, состоянии, но ведут продолжительную и активную
жизнь (шелкопряды, овода и др.). Они живут за счет запасов, накоплен-
ных в жировом теле личинкой. Но, кроме того, жировое тело имеет боль-
шое значение во время полного метаморфоза, который сопровождается
использованием накопленных в жировом теле запасных материалов. В
соответствии с этим оно в особенности сильно развито у личинок Holo-
. metabola в период, предшествующий началу метаморфоза. Так, у личинки
медоносной пчелы вес жирового тела составляет 65°/0 веса тела. Жи-
ровое тело расходуется также во время голодания. Оно необходимо
при зимовке насекомых. По Бэкстону (1935), зимующие комары Culex
теряют за шесть месяцев ббльшую часть своего запаса жира. В октябре
в теле комара было найдено 0,91 мг жира, а в марте всего 0,13 иг. Указан-
ный запас составляет почти 28°/0 живого веса тела комара и достаточен
для поддержания жизни в течение нескольких месяцев. Беклемишев (1944)
г
также подчеркивая важность запаса жира для зимовки Anopheles, дает
меньшие цифры его содержания (13,6—14,9°/0 живого веса) и, кроме того,
указывает, что при накоплении жира брюшко комара сильно раздувается;
Наоборот, у пчелы, по Калабухову (1946), запас жира ничтожен и не превы-
шает 2,23% веса тела. Вследствие этого пчела, находящаяся в зимней
спячке, живет лишь несколько дней, пока не истощится мед в ее кишечнике,
после чего погибает. Зимовка пчел возможна благодаря тому, что они имеют
запас корма в сотах, которым и питаются. Аналогичные данные в отно-
шении озимой совки находим у Сахарова (1928). Перед зимовкой часть
ее гусениц имеет запас жира в количестве 6,42°/0 веса тела, тогда как у дру-
гой части жира всего 3,71%- Первая группа гусениц переживает зимовку,
вторая погибает.
Сахарову (1928) принадлежит также установление связи между холо-
достойкостью насекомых и содержанием жира в теле. В своих широко из-
вестных опытах Бахметьев (1901) показал, что при постепенном охлаждении
вода в теле насекомого может быть переохлаждена, т. е. температура его
тела может понизиться до — 10° С и —20° С, но замерзания не наступает
При дальнейшем действии холода температура тела поднимается почти до
0°, затем снова опускается, причем происходит уже замерзание.и обычно
гибель насекомого. Наиболее низкая температура переохлаждения, которую
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насекомые могут перенести без вреда, т. е. их холодостойкость различна у
разных видов. По Сахарову, чем выше содержание жира в теле насекомого,
,Сор
Post
Рис. 461. А — Я,Жиррвое тело. А — схема расположения жирового тела на поперечном
разрезе через туловище личинки насекомого, по Иммсу; В — вскрытая со спины гусеница
Cossus по Хблодковскому; С — лопасть жирового тела таракана прусака, по Холод-
ковскому; D — жировое тело на разрезе через тело личинки хирономиды Prodiamesa;
Е — то же, личинки Dytiscus marginalis.
Adip — жировое тело, Adip. р — париетальный слой жирового тела, Adip. v — то же, висцеральный,
Сар — голова, Cor — сердце, Gon — половой зачаток, GI. ser — шелкоотделительная железа, Int —•
кишечник, т — мышцы, Malp — мальпигиевы сосуды, Я — нервный ствол, ЙерИг •— нефроцит, Оеп —
эноцит, Post •—задний конец тела, Stg — место дыхальца, Тг — трахея.
тем больше холодостойкость. Так, у совки и усача содержание жира соста-
вляет 18—14% веса их тела, а у пчелы всего 2,66%. В соответствии с этим
замерзание наступает у первых, при —11° С, у пчелы уже при —5,75° С.
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Одно время считалось, что замерзание приводит к смерти насекомого
вследствие появления кристаллов воды, которые разрывают ткани. Однако
же теперь, после работ ряда исследователей, выясняется правильность мне-
ния Бахметьева, который доказывал, что насекомые способны «оживать»
после промерзания. Особенно интересны опыты Лозина-Лозинского (1937,
1942), в которых было установлено, что гусеницы кукурузного мотылька
(Pyrausta nubilalis) остаются живыми после охлаждения их до температуры
жидкой углекислоты, т. е. до —80°,
тсгда как куколки грушевой сатурнии
(Saturnia pyri) переносят даже погру-
жение в жидкий кислород, т. е. тем-
пературу —190°. Согласно опытам.
Люйета (Luyet, 1938), на которые ука-
зывает Лозина-Лозинский, при таких
охлаждениях вода в организме перехо-
дит в стеклообразное состояние—про-
цесс, названный в и т р и ф и к а ц и е й .
Рис. 461. Е—F. Жировое тело личинки слепня Tabanus autumnal is по Олсуфьеву.
Е •— внутренности вскрытой личинки (правый продольный трахейный ствол не изобра-
жен); F—поперечный разрез через жировое тело с заключенными в нем органами,
трахейные стволы и сердце; G — клетки жирового тела при большом увеличении.
Adip — жировое тело, Cor — сердце, 01. sal — слюнная железа, On — ганглии нервной системы,
Malp — мальпигиевы сосуды, Mes — средняя кишка, Peritr — перитрофическая мембрана, Тг—трахея.
Значительное расходование жирового тела может иметь место даже у пита-
ющихся форм при откладке яиц. Так, у мух (Muscidae) в начале жизни в
полости тела находятся многочисленные сферические образования, пред-
ставляющие собою диссоциированное личиночное жировое тело. При соз-
ревании яиц содержащиеся в нем запасные вещества исчезают (Эванс, 1935).
В некоторых случаях установлена зависимость этого расхода от внешних
факторов. Так, по Ларченко (1937), у лугового мотылька желток яиц обра-
зуется за счет жирового тела, но при обычном питании сахарами для этого
нужна температура 17—30° С и влажность не ниже 60%- Если же темпера-
тура и влажность не достигают указанных минимумов, то желткообразо-
вание останавливается, откладка яиц прекращается, и насекомое может про-
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жить даже дольше нормы, не откладывая яиц и сохраняя запасы в своем
жировом теле.
Клетки жирового тела близки по природе к гемоцитам и на первых ста-
диях развития сходны с ними. Они дифференцируются в двух направлениях.
Одни, составляющие ббльшую часть жирового тела, являются питательными
® ® ...V.
Рис. 462. А — распад жировых клеток в крови куколки Malacosoma
amertcana; В — жировая клетка растущей личинки Calliphora, много
желточных, мало альбуминоидных включений; С — т о же, ранней кукол-
ки, мало желтка, много альбуминоидных гранул, в некоторых из них мо-
чекислые конкреции; D — тоже, перед выходом имаго, жира нет, все аль-
буминоидные гранулы с мочекислыми конкрециями. В, С, D из Вигглес-
ворта; Е, F, G, Н — превращение крупных гемоцитов личинки жука
носорога Oryctes nasicornis в клетки жирового тела; Е — гемоцит; F — п о -
явление капель жира в его плазме; О, Н — их увеличение и слияние. По
Лазаренко.
Adip, Adips, Adipi3 — последовательные стадии распада клеток жирового тела,
adip — капли жира, alb — альбуминоидные включения, Иает — гемоцит, Оеп —
зноцит, иг — мочекислые конкреции.
клетками, или т р о ф о ц и т а м и, так как в них отлагаются различные
запасные вещества. В других, которые составляют меньшую часть и носят
название мочевых клеток, отлагается мочевая кислота. Развитие тро-
фоцитов довольно сложное. Они увеличиваются в размерах до того, что,
например, у пилильщиков (Cimbex) бывают видны простым глазом. Нада-
вливая друг на друга, они могут принимать полигональную форму. Уве-
личение размеров трофоцитов связано с появлением в их плазме капель
жира, зерен белка и гликогена, а ко времени окукления у Holometabola в них
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п*ояйлйю1>ся еще Жиро-белковые включения, которые преде?айЛйют
комплексные образования, возникающие за счет и жира и белка. В формиро-
вании жиро-белковых включений, повидимому, участвуют ядерные белки,
ибо описан выход хроматоидных гранул из ядер и их последующее объеди-
нение с жировыми элементами.
Лазарснко (1925) в своих экспериментах (стр. 600) проследил превращение круп-
ных округлых гемоцитов (Ь на рис. 458 J—М) в клетки жирового тела. В их плаз-
ме появляются сначала мелкие капли жира (рис. 462 Е F), которые затем увеличи-
ваются и сливаются (Q, Н).
Во время метаморфоза организм использует жировое тело следующим
образом. У куколки бабочки трофоциты отделяются друг от друга и начи-
нают плавать в крови, затем они распадаются, их жировые и белковые
элементы освобождаются и рассеиваются в гемолимфе в виде капель и
зерен. Кровь от этого становится непрозрачной и белой, напоминая сливки.
Этот питательный материал утилизируется растущими органами будущего
взрослого насекомого (рис. 462 Л). Часть клеток жирового тела, как
уже указано, превращается в мочевые клетки (стр. 541) посредством
следующего процесса. У каллифоры, например, сначала в них появляется
большое количество жира (рис. 462 В, adip), затем жир постепенно заме-
няется и вытесняется белковыми гранулами (рис. 462 С, alb) и, наконец,
внутри белковых гранул пояэляются так называемые ложные ядра (pseu-
donuclei), которые представляют собою отложения мочевой кислоты (иг).
В последние дни куколочной жизни ложные ядра растворяются, составляю-
щая их мочевая кислота поступает в кровь, оттуда захватывается мальпи-
гиевыми сосудами и переводится в ректум, где и скапливается в виде пер-
вичного экскремента м е к о н и у м а . Аналогичные процессы происходят
у бабочек и у перепончатокрылых.
§ б. ОРГАНЫ СВЕЧЕНИЯ
Некоторые насекомые обладают способностью свечения. Число их неве-
лико и ограничено лишь немногими группами, как Collembola, личинки
грибных комариков Fungivorida? и несколько семейств жуков. Бактериаль-
ное свечение, которое вызывается пшавшими в тело насекомых микроорга-
низмами, было констатировано у гусениц огородной совки {Mamestra olera-
сеа), у личинок поденок и у личинок комаров Chironomidae. Оно, однако,
имеет патологический характер. Мгждутем, у групп, перечисленных выше,
свечение есть нормальный процесс, который связан с образованием специаль-
ных органов и имеет определенное биологическое значение.
Личинка комарика Boletopfiila luminosa отличается необычным типом
органов свечения. Таковыми являются концы ее четырех малышгиевых со-
судов, которые имеют палочковидную форму и лежат на специально видо-
измененных клетках, наполненных отражающими свет зернышками. Свет
виден на расстоянии нескольких футов; куколка и взрослая самка также
светятся, самец не светится.
Однако же обычно свечение связано с жировым телом. У личинок гриб-
ного комарика Ceroplatus testaceus светятся париетальный слой жирового
тела и передняя часть висцерального. Свечение продолжается у куколки,
но исчезает у взрослого насекомого. Повидимому, жировое тело является
источником света и у Collembola (Achorutes и др.), у которых слабо све-
тится все тело за исключением антенн и ног.
Сильнее всего развита способность свечения у жуков. Наиболее харак-
терным в этом отношении является семейство светляков Lampyridae. В со-
став его входит около 2000 видов, большинство которых имеет органы све-
чения (роды Lampyris, Luclola, Photinus, Photuris, Phausis и др.) Кроме того,
большой известностью пользуются светящиеся экзотические щелкуны (Е1а-
teridae) из рода Pyrophorus. Есть также светящиеся златки (Buprestis
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Omliata) и Даже Жужелицы (Physodira). Орган стечений СвеТляКов и ЩеЛ*
кунов представляет.собою дериват жирового тела и состоит из трех компо-
нентов. Главными являются фотогенные клетки (рис. 463 A, Phot), которые
излучают свет. Они крупны, лежат большой массой под кожей и обильно
снабжены трахеями и нервами. Их трахеолы и концевые клетки трахей хо-
рошо выражены (рис. 463 В, Trl, Tr.c). Под ними лежит рефлектор (рис. 463
A, Refl), состоящий из нескольких слоев клеток, наполненных множеством
мочекислых зернышек. Наконец, кутикула над фотогенными клетками ли-
шена пигмента и потому прозрачна (Cut). Органы свечения располагаются
большей частью на вентральной стороне задних абдоминальных сегментов
(рис. 463, С, L), но у Pyrophoms, кроме вентрального, есть еще два органа
свечения по углам грудного щита (пронотума).
Cut
e>
Рис. 463. Органы свечения. А—разрез органа свечения
LUCioia italica, по Берлезе; В — часть горизонтального
разреза через орган свечения Phavsis splendidula <$)
С — вентральная поверхность конца брюшка Lampyris
noctiluca.
Cut — прозрачная кутикула, L — орган свечения, Phot — фото-
генные клетки, Refl — отражательные клетки, Тг — трахея,
T Γ . С — концевая клетка трахеи, Trl—трахеола, V—VIII —
сегменты брюшка.
Наиболее эффективными органами свечения обладает Pyrophoms. 37—38
особей этого жука дают свет, равный силе одной свечи. Наши светляки
Lampyris дают также довольно сильный свет. В окраске света жуков в боль-
шинстве случаев преобладают голубые и зеленые тона, но могут быть
золотисто-красные. Свет, испускаемый насекомыми, захватывает длины волн
от 486 до 656 миллимикронов. Эта зона невелика и весьма эффективна для
глаза человека. Замечательно, что выделение тепла при свечении ничтожно
и, например, у Pyrophoms 98°/0 затраченной энергии превращается в свето-
вую, тогда как продукция тепла светящегося Pyrophoms в 80000 раз
меньше, нежели таковая свечи, дающей ту же силу света. Для сравне-
ния интересно указать, что в лампочках накаливания утилизируется не
больше 4°/о израсходованной электроэнергии. Считается, что свечение
фотогенных клеток связано с окислительным процессом ферментативного
характера: специальное вещество люциферин в присутствии фермента лю-
циферазы окисляется в оксилюциферин.
Предположение о том, что свечение жуков вызывается симбиоти-
ческими бактериями (гранулы внутри фотогенных клеток напоминают
таковые) в настоящее время оставлено, ибо Гарвей и Хэлл (1929) показали,
что если удалить у куколки фотогенные клетки, а с ними и предполагаемые
бактерии, to свечение прекращается, но затем органы свечения реге'нери-
" руют, и взрослый жук светится нормально.
Свечение жуков контролируется нервной системой. Оно, как известно,
прекращается у светляка Lampyris при беспокойстве. Если у Luciola осве-
тить голову, оставив туловище в темноте, свечение также прекращается
(Герретсен, 1922). Кроме того, Luciola дает ритмические вспышки света.
При удалении головы они прекращаются, но могут быть получены искус-
ственно посредством стимуляции нервной системы. Замечательные ямай-
ские светляки вспыхивают и гаснут в данном месте все одновременно
с интервалами в 3 секунды. При вспышках видны даже кустарники, в интер-
валах— полная темнота (Бук, 1937). Кроме того, фотоэлектрический анализ
излучения Pyrophorus показал ритмические колебания в силе света, проис-
ходящие до 300 раз в секунду. Это приписывается ритмическим импульсам
со стороны нервной системы. Кроме нервного механизма, управление
свечением связывается также с регуляцией притока кислорода и крови
к фотогенным клеткам.
Биологическое значение свечения недостаточно ясно. В большинстве случаев самка
светит сильнее самца и притом у Lampyri пае она лишена крыльев и мало подвижна. В дан-
ном случае естественно допустить, что свечение служит для сближения по^ов. Однако
у Luciola оба пола летают и самец светит сильнее, чем самка. Свечение личинок и даже яиц,
kofopoe наблюдается у Lampyrinae и у Pyrophorus, непонятно с точки зрения предпола-
гаемой связи с размножением.
§ 7. ЭНОЦИТЫ
Клетки, известные под именем эноцитов, видимо, свойственны всем насе-
комым, кроме представителей Apterygota (Lepisma, Campodea, Anurida).
Название свое они получили потому, что иногда, как, например, у Chirono-
mus, их желтоватая окраска напоминает цвет вина (oenos — вино). Они
связаны с жировым телом только топографически, но отличаются от него
морфологически и функционально. Они возникают из эктодермы в виде сег-
ментарно расположенных групп (рис. 464 В, С). У поденок, стрекоз, весня-
нок и термитов они- лежат в гиподерме плейритов около дыхалец. У трип-
сов и сеноедов их сегментарные группы вдаются в полость тела, сохраняя,
однако, связь с покровами. У ручейников и бабочек эта связь утрачена, но
сегментарное расположение сохраняется, так как группы эноцитов соеди-
нены вместе в метамерные группы посредством трахейных разветвлений
(464 А). Сегментарное расположение хорошо выражено также у личинок мухи
Ttirixion, где группы эноцитов лежат между покровами и мышцами. У личи-
нок" ряда жуков (долгоносик Calandra, листоед Melasomd) и некоторых пере-
пончатокрылых следы метамерного расположения еще есть, но у личинки
плавунца эноциты слиты в два продольных тяжа. Наконец, у ряда других
насекомых (навозник Geofrapes, тли, взрослые перепончатокрылые, мухи и
др.) метамерное расположение исчезло, и эноциты лежат свободно среди
полостей жирового тела.
Эноциты представляют собой клетки с хорошо развитой эозинофильной
плазмой, форма их большей частью округлая, но может переходить в ло-
пастную (Rhodnius, рис.464 Я). Замечательна громадная величина, которой
иногда достигают эноциты. Так, например, у куколки пчелиной матки они
достигают 176 микронов, а у личинок некоторых орехотворок их попе-
речник равен около 150 микронов, что составляет Vβ B C e " длины насеко-
мого. У ряда насекомых из различных отрядов описано размножение
эноцитов путем прямого деления (амитоза), причем у Rhodnius при каж-
дой линьке возникает новая генерация эноцитов, тогда как у насекомых
с полным превращением одна их генерация существует во время личи-
ночной жизни, другая образуется при окуклении. Эноциты после своего
образования способны сильно расти и подвергаются циклическим изме-
нениям. У личинки Thrixion в первом возрасте размер эноцитов равен
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15 микронам, во втором 45 и в третьем 85 микронам. У шелкович-
ного червя и у эфестии перед каждой линькой ядро эноцита развет-
вляется, и в плазме появляются вакуоли, затем ядро снова округляется,
и вакуоли исчезают. У Rhodnius перед вылуплением из яйца и перед
каждой линькой эноциты сильно
увеличиваются и становятся ло-
пастными (рис. 464 Н), затем снова
уменьшаются и подвергаются де-
генерации. Аналогичный процесс
происходит у самки Rhodnius пе-
ред откладкой яиц. Во всех глав-




эноцитов в куколочном периоде.
Как личиночные, так и имаги-
нальные эноциты в это время чрез-
вычайно сильно вырастают, но
затем личиночные дегенерируют, а
имагинальные уменьшаются (Ка-
раваев, 1898; Кожевников, 1900;
Поярков, 1910). Все эти законо-
^
 ч
 - л J мерные изменения указывают, что
Рис. 464. Эноциты. А — гроздь эноцитов почти зрелой личинки Phryganea; В, С — об-
разование эноцитов у молодой личинки Notonecta; D—имагинальный эноцит Lim-
nostechus; Е — эноцит Nepa, отростки ядра указывают на начало деления; F —
деление эноцита Limnostechus; G — имагинальные эноциты Apis mellijica; H — эноциты
Rhodnius: А по Иммсу; Н по Вигглесворту.
о, Ь — молодые формы, с, d — покоящиеся формы с гранулами, е, / — формы с веретеновщными
щелями, g, и — формы в максимуме секреторной активности, Л, i — формы с игловидными кри-
сталлами.
эноциты играют какую-то важную роль в процессе метаморфоза насе-
комых, а также в размножении. По этому поводу был высказан ряд пред-
положений. Наиболее вероятным кажется предположение Вигглесворта
(1933), что эноциты выделяют в кровь вещества, служащие для построе-
ния новой кутикулы, а у взрослой самки для построения скорлупы яйца
(стр. 353).
Г л а в а XXXVII
НЕРВНАЯ СИСТЕМА
Нервная система насекомых построена по типу брюшной цепочки, кото-
рый свойственен всем кольчатым червям и членистоногим. Мы можем
различить в ней три основных части: центральную, периферическую и
симпатическую нервные системы.
§ 1. ЭЛЕМЕНТЫ И МИКРОСТРУКТУРА
Основной, единицей нервной системы насекомых, как и других высоко-
организованных животных, является н е й р о н, Последний состоит из
Рис. 465. Нервные клетки. А — ганглий брюшной цепочки личинки
Aeschna с его нервами и клетками; В — моторная нервная клетка
из ее же брюшной цепочки, по Заварзину; С — схема нейрона.
Ах — осевой отросток, Col — коллатеральный отросток, Con — коннектив,
Dndr — дендрит, С. ЦП — ганглиозные клетки, нервная клетка, N | , N,, N —
латеральные нервы, nLem — нейрилемма, nPil — нейропиль, N. Sym — непар-
ный симпатический нерв, я, Ь — ветвления осевого и коллатерального отростков.
нервной клетки и отходящих от нее отростков (рис. 465 А, В, С). Отростки бы-
вают двух типов. В дендритах, или древовидных отростках, более или менее
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обильное ветвление начинается от тела клетки (Dndr).Осевой, или нервный,
отросток (Ах) бывает обычно один: он характеризуется значительной дли-
ной и концевыми разветвлениями. Нередко от него" отходит коллатеральный
отросток (Col),~ ветвления которого также находятся на конце. В ганглиях
собраны нервные или ганглиозные клетки. Они лежат преимущественно в пе-
риферических частях ганглия (465 А, С. gn), тогда как его внутренние
слои состоят из нейропиля или сплетения нервных отростков (п Pil).
Отростки слагаются, выходя за пределы ганглия, в нервные тяжи; напра-
вляясь к органам, не входящим в состав нервной системы, они образуют
нервы. Но тяжи, идущие от одного ганглия к другому, обычно толсты и назы-
ваются'коммиссурами, если они соединяют правый и левый ганглий одного
и того же сегмента, и коннективами, если это ганглии разных сегментов.
Иногда, впрочем, коннективы называют продольнымикоммиссурами, а ком-
миссуры в только что указанном смысле поперечными воммиссурами.
Основной функцией нервной системы является проведение возбуждения
из одной части организма в другую. Возбуждение возникает в нейроне вслед-
ствие того, что он получает определенный стимул либо от органа чувств,
либо от другого нейрона, либо от клеток другой ткани. Оно распростра-
няется по нейрону с некоторой конечной скоростью и направляется от перифе-
рии к центральной нервной системе, или от нервной системы к периферии,
или, наконец, от одной части нервной системы к другой. В соответствии с
этим различают три главных типа нейронов. Двигательные, или моторные,
нейроны (рис. 466 A, mot N) проводят возбуждение центрифугально от
нервной системы к мышцам, вызывая сокращение последних. Клетки таких
нейронов бывают униполярны и находятся в центральной нервной системе.
Чувствительные, или сенсорные, нейроны, наоборот, проводят возбу-
ждение центрипетально — от органа чувств к нервной системе. Их клетки
л.жат вне центральной нервной системы. Они связаны или с одним органом
чувств и тогда биполярны (sen Nt) или же посылают дендриты ко многим
клеткам и тогда мультиполярны (sen N^). Наконец, ассоциативные нейроны
(ass N) располагаются в центральной нервной системе, связывая, вообще
говоря, нейроны двух первых типов. Морфологической основой работы ней-
ронов служит р е ф л е к т о р н а я д у г а. Если, напр., в покровах есть орган
осязания в виде отростка (рис. 466 С), то прикосновение к нему вызывает
возбуждение в соединенной с ним сенсорной клетке (sen N ) , и по ее отростку
возбуждение доходит до ассоциативной клетки (ass. N), а через эту послед-
нюю сперва достигает дендритов, а затем и осевого отростка моторной
клетки (mot. N). Достигнув до управляемой ею мышцы (т), оно вызывает
ее сокращение. Начальное звено рефлекторной дуги, в данном'случае
орган чувств, называется р е ц е п т о р о м , или "анализатором, конечное,
в данном случае мышца,— эффектором. Эффекторы могут быть и иными,
например, железами. Нервное возбуждение, идущее в нормальных условиях
по данному пути, может, например при наступлении усталости, пойти по
другому пути. Различные типы нервных связей показаны на рис. 466, где
видны перекрестная связь (D), связи на большое расстояние (А) и связь
одного рецептора с двумя эффекторами (А, справа).
Реальные взаимоотношения нейронов разных типов можно видеть в
нервной системе личинки стрекозы Aeschna. Она была чрезвычайно де-
тально и точно изучена Заварзиным (1924) при помощи метода окраски
метиленовой синью, который позволяет выделять отдельные нейроны со
всеми их частями. В абдоминальном ганглие личинки Aeschna клеточ-
ные элементы сосредоточены в латеральных частях (рис. 467 А), тогда
как нервные отростки занимают, как обычно, центральную область
ганглия и отходят в стороны в виде боковых нервов. Наконец, несколько
спинных и брюшных нервных пучков переходят, в соседние ганглии,
т. е. образуют коннективы. Моторные клетки (mot) лежат в верхней
части ганглиозной зоны; их осевые отростки (F. mat), выходят щ ган?
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глия по спинному корешку бокового нерва, тогда как коллатеральные
ветвятся в центральной области ганглия (Npl. mot). Сенсорные клетки
расположены вне ганглия, но их осевые отростки (F. sen) входят в ганглии
Рис. 466. А — схема клеточного состава нервной системы насекомых;
В •— схема простой односегментной неперекрещенной рефлектор-
ной дуги без ассоциативного нейрона (повидимому, не встречается
у насекомых); С — т о ж е , с ассоциативным нейроном; D — тоже,
перекрещенная дуга. По Эйдманну.
ass. N —ассоциативный нейрон, ass. Nt — его ножка, Ах — осевой (нервный)
отросток, Col — коллатеральный отросток, Con — коннектив, Cut — кутикула,
Dndr — дендрит, Doy — дойеров бугорок, Qn — ганглий, Hypd — гиподерма,
mot. N — моторный нейрон, mot. Nj — его ножка, m — мышца, NT — нерв-
ное окончание, гее — рецепторный отросток сенсорной клетки, sen. ch •— чув-
ствительный волосок, sen. N, sen. N^, sen. N^ — сенсорные нейроны.
по брюшным корешкам бокового нерва. Таким образом, боковой нерв на-
чинается от ганглия двумя корешками: спинным двигательным и брюшным
чувствительным. Ассоциативные нейроны (ass) разделяются на нейроны,
обеспечивающие связи внутри данного ганглия, и нейроны, связывающие
данный ганглий с соседними. Первые, в свою очередь, делятся на два типа.
Нейроны одг1<эго типа создают связь между чувствительными и двигатель-
ными нейронами данной стороны ганглия. Нервный отросток таких клеток
сильно разветвлен, но в общем имеет форму буквы Т, так что одна группа
ветвей идет вверх к двигательным элементам, другая — вниз к чувствитель-
ным (asst). Другой тип нейронов связывает правую и левую половины
ганглия (коммисуральная связь). Нервный отросток такой клетки длинен,
JJf>1 mot £сon.Jf F.con.4;,
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Рис. 467. A — схема поперечного разреза через абдоминаль-
ный ганглий личинки Aeschna. По Заварзину; В —слева мотор-
ные окончания (дойеровы бугорки) в мышцах пищевода личин-
ки Oryctes, справа — то же, средней кишки. По Орлову.
assi_s — ассоциативные клетки, F. con — коннективальные (входящие
в ганглий из коннективов) волокна ( фибриллы), F. con. alt F, con.d2 — медиальная и латеральная группы дорсальных коннективов соотв.,F. con. s — то же, сенсорные, F. con. v — то же, вентральные, F. con. vltF. con. Vα, F.con. v3 — наружная и внутренняя медиальные и латеральная
группы вентральных коннективов соотв., F. mot — моторные волокна,
F. sen — сенсорные волокна, mot — моторные клетки, ftpl. с— централь-
ное нейропиле (сплетение нервных отростков), Яр1. mot — то же, мотор-
ное, Яр1. sen — то же, сенсорное. Прочие обозначения см. текст.
проходит через средину ганглия и заканчивается на другой его половине
(ass<t). Имеется несколько типов нейронов, которые создают коннективаль-
ные связи, переходя из одного ганглия в другой. Их клетки расположены
латерально от клеток двух только что описанных типов и делятся в свою
очередь на три типа. Одни дают коллатераль на своей стороне, и их нервный
отросток выходит из ганглия по коннективу своей стороны (ass3). Другие
имеют такую же коллатераль, но их нервный отросток пересекает средину
ганглия и входит в коннектив противоположной стороны (flss4/). Наконец,
третьи дают коллатерали на обеих сторонах (ass5). Волокна, из которых
состоят коннективы, идут в соседние ганглии, но часть их проходит б
шое расстояние по нервной системе. Они образуют несколько групп. На
спинной стороне ганглия имеется медиальная группа (F. con. d
x
), длинные
волокна которой захватывают несколько ганглиев и латеральная группа (F.
con. d^) с короткими волокнами. Аналогичное расположение имеется и на
брюшной стороне: медиальная наружная группа (F. con. v
x
) состоит из
длинных волокон, медиальная внутренняя (F. con. v^ )н латеральная (Т.
con. v
s
) — из коротких. Наконец, есть еще два внутренних брюшных тяжа
(F. con. s) чувствительных волокон.
Осевой отросток двигательного нейрона, подходя к мышцам, развет-
вляется и образует н е р в н ы е о к о н ч а н и я . Последние бывают двух
типов. Или они оканчиваются в особых вздутиях саркоплазмы, содержащих
ядра и называемых дойеровыми бугорками (рис. 466 A, Doy; 467B, слева),
или же, как, например, в кишечных мышцах личинки жука носорога, концы
ветвей нервов расходятся вдоль каждого мышечного волокна, образуя харак-
терные изгибы и расширения (рис. 467 В, справа). Нервные оконча-
ния насекомых изучены еще очень мало, но являются чрезвычайно важ-
ными компонентами нервной системы, ибо нервное возбуждение именно через
нервные окончания передается мышце, которая реагирует на это сокра-
щением.
Нервная система обильно оплетена трахеями. К брюшному ганг-
лию подходят два ствола вентральной трахейной комиссуры сегмента
(стр. 548, 549), которые разветвляются и снабжают кислородом ганглий,
коннективы и нервы. Снаружи нервная система одета тонкой мембраной,
которая содержит в себе ядра и носит название н е й р и л е м м ы .
Таковы принципы микроскопического строения нервной системы на-
секомых. Если структура нейронов проста, то их объединения и связи,
как мы видели на примере брюшного ганглия личинки стрекозы, приво-
дят к большой сложности строения. Но в грудном ганглие той же личинки
строение еще сложнее, а сложность головного мозга во много раз выше.
Нужно, однако, помнить, что нервная система регулирует множество раз-
нообразных процессов, протекающих в организме, которые постоянно
изменяются в зависимости от внешних условий и от требований момента.
Естественно, что проводящие пути для подобного регулирования почти,
столь же сложны, как и все проявления активности организма, вместе
взятые. К сожалению, строение нервной системы насекомых недостаточно
изучено, и, за исключением классических работ Заварзина, мы имеем
в литературе очень немного. Сравнительно-анатомические изменения,
наблюдаемые в нервной системе насекомых, обнаруживают определенные
и очень важные закономерности.
§ 2. МОРФОЛОГИЯ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ
ft'
Анатомически мы различаем в нервной системе насекомых три части:
центральную, периферическую и симпатическую нервные системы.
Для строения брюшной нервной цепочки насекомых характерны два сле-
дующих факта. Во-первых, в каждом сегменте, как правило, имеется пар-
ный ганглий, лежащий под кишечником и соединенный коннективами с ган-
глиями соседних сегментов. Во-вторых, несколько передних ганглиев со-
ставляют исключение и лежат над кишечником. Соединение их с подкишеч-
ной частью системы осуществляется благодаря тому, что соответствующие
правый и левый коннективы обходят по бокам глотку. Передний отдел цен-
тральной нервной системы, лежащий над кишечником, носит название над-
глоточного ганглия, или г о л о в н о г о м о з г а , остальная ее часть
составляет собственно брюшную цепочку. Самый передний отдел брюшной
цепочки, подобно мозгу, лежит в голове и по своему положению называется
п о д г л о т о ч н ы м , г а н г л и е м . Головной мозг, окологлоточные кон-
и подгдоточный ганглий составляют все вместе окологлоточное
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кольцо. Общим явлением в нервной системе насекомых является тенденция
к слиянию ганглиев. В некоторых случаях она связана со слиянием соот-
ветствующих сегментов, что, например, имеет место в голове, но в других
случаях ганглии могут сливаться, несмотря на то, что их сегменты сохраняют
полную самостоятельность. Путь этого процесса совершенно определенный,
а именно, коннективы укорачиваются, ганглии перемещаются вперед в сосед-
ние сегменты, иногда мигрируя даже через несколько сегментов. Слияние
их друге другом при этом не обязательно и может быть выражено в различ-
ной степени. Но первичная иннервация ганглия, сохраняется, так что
сместившийся ганглий, находясь в одном из передних сегментов туловища,
посылает нервы назад к своему сегменту.
Схема строения центральной нервной системы насекомых представлена
на рис. 468 А. Надглоточный ганглий, или головной мозг, состоит из трех
ганглиев, носящих названия: протоцеребрума (Prot), дейтоцеребрума
(Deut) и тритоцеребрума (Trit) (protocerebrum, deutocerebrum, tritocereb-
rum). К первому из них присоединены громадные оптические Доли lobi
optici (Lob. о) сложных глаз (Ос). Он же иннервирует простые глаза (Ocll),
Дейтоцеребрум иннервирует антенны (Ant), тритоцеребрум дает нервы к
верхней губе (N.lbr). Подкишечная часть, или брюшной мозг, начинается с
подглоточного ганглия — ganglion subintestinale (Gn. sab). Он состоит из
трех ганглиев, слитых вместе и дающих нервы к мандибулам, максиллам и
нижней губе. В груди лежат три больших ганглия, по одному в каждом сег-
менте. Наиболее значительные нервы идут от них к ногам и к крыльям (N. р.,
N. al). В брюшке — восемь ганглиев (Gn I — Gn VIII), так что последние
сегменты лишены обособленных нервных центров. Число восемь является
максимальным для абдоминальных ганглиев и обнаружено у личинки стре-
козы Aeschna и у Machilis (рис. 471). Однако, несомненно, что это есть резуль-
тат уже отмеченной концентрации ганглиев. По крайней мере, у Machilis по-
следний абдоминальный ганглий слит из трех, так что при восьми хорошо
выраженных абдоминальных центрах сохранились следы десяти, т. е. до
гипотетического полного числа сегментов недостает двух. С другой стороны,
в эмбриональном развитии ряда насекомых (медведки, таракан, радужница,
колорадский жук) установлена закладка одиннадцати абдоминальных ган-
глиев, т. е. почти полного их числа.
Замечательно, что у примитивнейших Protura головной мозг обнаруживает совершенно
необычайное развитие. По Римскому-Корсакову (1911) их головной мозг (pHCj468 Е) лишь
частично помещается в голове (Сет), тогда как большая его часть (Сет. р) заходит в
грудь и оканчивается у Acerentomon в среднегруди, а у Eosentomon даже в заднегруди.
Рассмотрим по отдельности три главные части центральной нервной си-
стемы.
А. Головной мозг
Головной мозг является наиболее сложно'устроенным отделом нервной
системы и представляет собою главный координационный центр активной
деятельности насекомых. Характерно, что он содержит малое количество дви-
гательных клеток и построен преимущественно из чувствительных и, в осо-
бенности, из ассоциативных клеток. Это связано с тем, что он координирует,
главным образом, активные действия, определяемые работой зрительных и
обонятельных рецепторов головы. Уже было указано, что он состоит из трех
отдельных ганглиев. С этим связан большой дискуссионный вопрос о сег-
ментарном составе головы (стр. 25). Напомним, что, по нашему мнению,
наиболее естественно принимать, что голова насекомых состоит из акрона,
несущего глаза, и из пяти посторальных сегментов, антеннального, сег-
мента исчезнувших вторых антенн и из трех челюстных. Челюстные
сегменты иннервируются от подглоточного ганглия и-никаких сомнений
не возбуждают. Но связь трех ганглиев головного мозга с акронрм Щ
двумя передними посторальными сегментами более сложна.
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а. Т р и т о ц е р е б р у м и д е й т о ц е р е б р у м
В наиболее ясном положении находится т р и т о ц е р е б р у м , кото-
рый в процессе цефализации вошел последним в состав мозговой массы.
В связи с этим топография его частей является двойственной. Сам тритоце-
ребрум лежит над кишечником (рис. 468 С, Trit), но коммиссура, которая
соединяет его правую и левую половины, проходит под кишечником,
огибая дугой этот последний и сохраняет, таким образом, след своего
послеротового происхождения (3 Сот). С другой стороны, тритоцереб-
рум насекомых, будучи первоначально ганглием вторых антенн, уте-
рял, за исчезновением последних, свой нормальный объект иннервации.
Фактически он иннервирует верхнюю губу, которая, как мы видели, не
является конечностью, соединен с фронтальным ганглием симпатической
системы (Gn. fr) и иннервирует также мышцы углов рта. Эта иннервация,
однако, вторична, ибо у ракообразных вторые антенны иннервируются
именно от тритоцеребрума. Интересно, что у некоторых низших раков
(Phyllopoda) ганглий вторых антенн еще не вошел в состав мозга и нахо-
дится полностью в брюшной цепочке. Аналогичное состояние установил
Тигс (1947) у многоножки Pauropus, где тритоцеребрум слит с подгло-
точным ганглием.
Д е й т о ц е р е б р у м сохраняет в полной мере свою примитивную
область иннервации в виде первых антенн. Морфологически чрезвычайно
важно предротовое положение его коммиссуральных связей. Если антенны
насекомых принадлежат акрону, то такое положение естественно. Если они
имеют послеротовое происхождение, что нам кажется более вероятным
(стр. 26, 27), то приходится считать предротовое положение его коммиссуры
за вторичное, связанное с большой древностью его вхождения в состав мозга.
Антеннальные нервы являются единственными, какие дает дейтоцеребрум.
Они хорошо развиты и иногда начинаются спинным моторным и брюшным
сенсорным корешками (рис. 468 В, N. ant, sen, mot). Иногда этого внешнего
разделения нет, но моторная и сенсорная группы волокон всегда бывают.
Правый и левый дейтоцеребральные ганглии связаны друг с другом хорошо
выраженной коммиссурой (2 Сот), и кроме того большое количество во-
локон отходит от них к протоцеребруму.
Общая структура дейто- и тритоцеребрума не представляет каких-либо
особенностей и сводится к схеме нормального ганглия. Это связано с тем, что
они оба представляют собою нервные центры сегментарного значения. Дейто-
церебрум иннервирует первые антенны, тритоцеребрум вместо вторых антенн
стал иннервировать верхнюю губу, но общий масштаб его функций от этого
не увеличился.
:
 б. П р о т о ц е р е б р у м
Совершенно иначе обстоит дело в протоцеребруме. Этот крупнейший ган-
глий в связи с своей координационной работой приобрел крайне сложное
строение особенно благодаря развитию двух оптических долей. Отыскать
в структуре протоцеребрума какие-либо убедительные следы его предпола-
гаемой метамерной природы (преантеннальныи сегмент) не представляется
возможным. Отдельные части, на которые он подразделен, повидимому,
являются результатом чисто функциональной специализации. Наиболее
естественно рассматривать протоцеребрум как сильно осложненный нерв-
ный центр акрона. О морфологической природе последнего уже говорилось
(стр. 25), и мы в дальнейшем ограничимся анатомо-физиологическими
данными.
Протоцеребрум представляет собою громадное скопление нейронов ассо-
циативного типа. Они отличаются малыми размерами и большим содер-
жанием хроматина в ядрах. Клетки располагаются в значительной мере
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в наружных слоях протоцеребрума, а их отростки образуют внутри него
несколько волокнистых так называемых неиропилярных масс (рис. 468 В,
D). Эти последние определяют в сущности подразделение протоцеребру-
ма на части. Главными частями являются протоцеребральные лопасти,
протоцеребральный мост, центральное тело, стебельчатые тела, межцере-
бральная часть, вентральные тела и зрительные доли.
П р о т о ц е р е б р а л ь н ы е л о п а с т и (lobus protocerebralis) обра-
зуют два возвышения на передней поверхности протоцеребрума; по бо-
кам они переходят в зрительные доли
и состоят, главным образом, из волок-
нистой массы (рис. 468 D, Lob. pr).
П р о т о ц е р е б р а л ь н ы й м о с т
(pons cerebralis) лежит в дорсальной
области мозга и представляет собою
вытянутое в поперечном направлении
сплетение нервных отростков с двумя
группами ассоциативных клеток по
концам (рис. 468 В, Р. сег). Цен-
т р а л ь н о е т е л о (corpus centrale)
лежит ниже моста. Подобно послед-
нему, оно также вытянуто в попереч-
ном направлении, но в меньшей сте-.
пени, и имеет в общем яйцевидную
форму. Оно состоит из нервных раз-
ветвлений, которые образуют несколько
отдельных сплетений, и поэтому обна-
руживает подразделение на соответ-
ствующее число частей. Центральное
тело не имеет клеток, специально, с
ним связанных, но в нем оканчиваются
волокна, доходящие до него из многих
других частей мозга (468 В, D, С. сеп).
С т е б е л ь ч а т ы е т е л а (cor-
pora pedunculata, рис. 468 В, С. ped),
называемые также грибовидными те-
лами и фронтальными лопастями, пред-
Рис. 468. А — схема нервной системы, вид с
брюшной стороны; В — схема головного моз-
га, симпатической системы и передней части
кишечника, вид со спинной стороны; С — то
же, сбоку; D — схематический фронтальный
разрез мозга и его внутренних нервных связей.
Anus
Anus — заднепроходное отверстие, Ао — аорта, Ala—
крыло, Ant — антенна, Cat — чашечка стебельчатого
тела, С. all— corpus allatum, С. car— corpus cardia-
cum, C. cen — центральное тело, С. ped— стебельчатое
тело, С. ven — вентральное тело, Chi — первая хиаз-
ма, Сп2— вторая хиазма, Сот— коммиссура, 1 Сот
2 Сот, 3 Сот — первая, вторая и третья (тритоцерёбральная) коммиссуры, Com. opt—зрительная
коммиссура, Con — коннектив, Con. /г, Conn, fr— фронтальный коннектив, Dent — дейтоцеребрум,
Gl. ant—антеннальный центр (glomerulus antennalis), Gnt—первый грудной ганглий, Gn I,VII, VI11 — первый, седьмой и восьмой (сложный) брюшные ганглии, Gn. fr — фронтальный
ганглий, Gn. осе — затылочный (гипоцеребральный) ганглий, Gn. sub— подглоточный ганглий,
Gn. ven — вентральный ганглий, Lam. gn — ганглиозная пластинка, Lb — лабиальная часть под-
глоточного ганглия или лабиальный нерв, Lob. fr — лобная доля, Lob. о — оптическая доля, Lob.
pr — протоцеребральная лопасть, Med. е — первая (наружная) медуллярная пластинка, Med. i —
вторая (внутренняя) медуллярная пластинка, Md — мандибулярная часть подглоточного ганглия
или мандибулярный нерв, mot — моторный нерв, Мх — максиллярная часть подглоточного ганглия
или максиллярный нерв, N — нерв, N. abd — абдоминальный нерв, N. al — крыловой нерв, N. ant—
антеннальный нерв, N. conn — коннективальный нерв, N. tbr —верхнегубной нерв, N. р — ножной
нерв, N. гее — возвратный нерв, N. sym — непарный нерв симпатической системы, Ос — сложный глаз,
Ocll — простой глаз (ocellus), Oes— пищевод, Os — рот, Р. сег—протоцеребральный мост, Ped —
ножка стебельчатого тела, P. in: — межцеребральная часть, Prot — протоцеребрум, i?. tned —-
медиальный корешок стебельчатого тела, R. р — задний корешок стебельчатого тела, sen — сенсор-




Рис. 468. E, Нервная система
Eosentomon silvestri, по Римско-
му-Корсакову.
Cer — головной мозг, Cer. p — его
задний отдел, Gnl — Gn. sub — под-
глоточный ганглий, слившийся с пер-
вым грудным.
Col w*~v
етавЛяют собою наиболее сложно устроенные компоненты мозга, если не
считать зрительных долей, и считаются самыми важными ассоциативными
центрами. Они расположены в числе двух в дорсальной части мозга около
протоцеребральных лопастей. Каждое стебельчатое тело состоит из расши-
ренной верхней части, или ч а ш е ч к и (468 D, Cal) и из нижней
части, образующей ножку (Ped). Чашечка покрыта сверху множеством ти-
пичных ассоциативных клеток и в большинстве случаев бывает подразде-
лена на две части (469 В, Cal. N). От каждой части начинается своя ножка,
но ниже обе ножки сливаются в одну. Ножка сначала направляется
вниз, но затем загибается медиально и делится на два корешка. Один из
них, задний, направлен дорсально (R. р), другой, медиальный,идет к средине
мозга (R. med), так что концы правого и левого медиального корешков
близко подходят друг к другу
(рис. 468 D, R. med).
Клетки стебельчатого тела
(рис. 469 A, Cal. N) дают осе-
вые отростки (cal. F), которые
входят в его ножку. Дендриты
этих же клеток образуют мно-
гочисленные разветвления в стен-
ке чашечки, где они встречаются
с концевыми разветвлениями от-
ростков (syn), принадлежащих
клеткам других частей мозга.
Таким образом, строение чашеч-
ки дает анатомическую основу
для установления множества
разнообразных нервных связей.
Кроме того, ассоциативные свя-
зи образуются между самими
клетками стебельчатых тел. Есть
указания, что осевые отростки




тела. А — схема строения чашечки: клетки
чашечки (cal. N) своими коллатеральными
отростками соединяются (syn) с нервными
волокнами, идущими с периферии (per. F),
осевые отростки клеток чашечки (caL F)
образуют ножку и
тела; В — стебельчатое тело, имеющее две ча-
шечки, содержащие клетки второй группы
(cal. N) и ножку с двумя корешками.
Прочие обозначения см. на рис. 468.
ножек, подвергаются древовид-
ному разветвлению и, таким
образом, там устанавливается
связь между нейронами данного
стебельчатого тела. Характерно,
корешки стебельчатого что отростки других нейронов
мозга почти или совершенно не
входят в корешки. Но медиаль-
ные корешки правого и левого
тела бывают соединены друг с
другом посредством специальных нервных волокон. Ассоциативные связи
стебельчатых тел чрезвычайно богаты и охватывают не только главные
органы чувств, но также и брюшную нервную цепочку. Все это дает
достаточное основание считать стебельчатые тела главными регуляторами
жизнедеятельности насекомых.
Стебельчатые тела свойственны не только насекомым. Они известны у
кольчатых червей, причем одни формы (Hesionidae) имеют их в элементар-
ном виде, но у других (Nereidae) они развиты довольно хорошо. Что
касается членистоногих, то стебельчатые тела свойственны всем их
группам. Наиболее высокого развития они достигают у насекомых,
что естественно связать со сложностью поведения и реакций. Это тем
более ясно, что в пределах одного вида иногда можно наблюдать соот-
ветствие между степенью развития стебельчатых тел и сложностью пове-
дения. Так, например, у рабочего муравья Lasius utnbratus они велики,
022
(рис. 470 С), у еамки замети© меньше (А), а у самца еще меньше (В). Анало*
гичные Отношения наблюдаютсй между тремя кастами медоносной -пчелы
(рис. 470 D, Е, F), а также у одиночных пчел. В то же время следует
отметить, что стебельчатые тела прекрасно развиты у мечехвоста — живот-
ного с весьма примитивным образом жизни. Очевидно, функции-этих
образований понятны нам лишь в первом приближении.
В е н т р а л ь н ы е т е л а (corpora ventralia, рис. 468 В, С. veri)
лежат в нижней части протоцеребрума. Они далеко отставлены друг от
Друга и соединены длинной так называемой первой коммиссурой (7 Сот).
Они состоят из сплетения волокон, и лишь у немногих членистоногих
в их состав входят также ассоциативные клетки. По Бретшнейдеру
(1921), степень развития вентральных тел находится в обратном отно-
шении к степени развития стебельчатых. Из насекомых они лучше всего
развиты у бабочек. Иногда их относят к дейтоцеребруму.
Рис. 470. А — поперечный разрез головного мозга самки муравья Lasius
umbratus; В — то же, самца; С — то же, рабочего; D — головной мозг
матки Apis mellijica; Е — то же, трутня; F — то же, рабочей пчелы.
Обозначения см. рис. 468.
М е ж ц е р е б р а л ь н а я ч а с т ь , (pars intercerebrale, 468 В, D,
Р. Ш,) лежит между стебельчатыми телами и является, повидимому, пер-
вичным зрительным центром. Отсюда идут нервы к доральным глазам
(ОМ). Они связаны также с нервами сложных глаз.
З р и т е л ь н ы е д о л и (lobi optici, 468 A, Lob. о) головного мозга
представляют собою крупные, резко обособленные боковые части мозга,
связанные со сложными глазами. По сложности строения они превосходят
даже стебельчатые тела. В состав каждой зрительной доли входят три
отдельных ганглиозных массы, состоящие каждая из нервного сплетения
и слоя нервных клеток. Ближайшая к глазу масса называется г а н-
г л и о з н о й п л а с т и н к о й (lamina ganglionaris, рис. 468 В, D,
Lam. gn). Она имеет более или менее плоскую форму, расположена при-
близительно параллельно поверхности глаза и соединена с ним множе-
ством прямо идущих волокон. Глубже по направлению к мозгу, на неко-
тором расстоянии от ганглиозной пластинки, лежит второе аналогичное
образование, носящее название п е р в о й м е д у л л я р н о й п л а -
с т и н к и (medulla exterior, Med. e). Первая медуллярная пластинка, в
свою очередь, соединена с ганглиозной посредством множества воло-
~lob.o
КОМ. Характерной особенностью последних являШя fo, 4f6 дни иДуТ
не прямо, но перекрещиваются друг с другом и образуют п е р в у ю
х и а з м у /chiasma, C^). Еще глубже по направлению к мозгу распола-
гается в т о р а я м е д у л л я р н а я п л а с т и н к а (medulla interior,
Med. i). Она соединение первой посредством перекрещивающихся волокон,
образующих в т о р у ю х и а з м у (Ch2). От второй
медуллярной пластинки в глубину протоцеребрума идут
многочисленные волокна, из которых одни соединяются
с центральным телом, другие со стебельчатыми телами;
наконец, третьи, наиболее длинные, пересекают весь
протоцеребрум, достигая второй медуллярной пластинки
другой стороны и образуя зрительную коммиссуру —
(comrnissura optica, 468 В, D, Com. opt).
Это схематическое описание строения зрительных долей
весьма далеко от их фактической сложности. Некоторое
представление о последней дает изображение зрительной
доли л и ч и н к и стрекозы (рис. 472 Л), которая с чрезвы-
чайной подробностью и точностью изучена Заварзиным
(1914). Здесь видно, что, например, первая медуллярная
пластинка (Med. e) подразделена на слои параллельно





Рис. 471. А —нервная система
Machilis maritimus; В — нерв-
ная система личинки Aeschna,
по Заварзину.
Car — головной мозг, N. ant —
антеннальный нерв, N. sym — не-
парный нерв, 7,2, 3 — ганг-
лии грудных сегментов, I—V1I —
ганглии первых семи абдоминаль-
ных сегментов, VIII -f — восьмой
абдоминальный ганглий, состоящий
из трех сросшихся ганглиев. Прочие
обозначения см. рис. 468.
Рис. 472. А — схема расположения нейронов в зри-
тельной доле личинки стрекозы, по Заварзину. Зоны
сплетения нервных волокон косо заштрихованы; В—
схема зрительной доли Artemia (Crustacea, Branchio-
poda).
F. opt — оптические волокна, Lam. gn — ганглиозная пла-
стинка. Прочие буквенные обозначения см. рис. 468, цифро-
вые обозначения см. текст.
частей различной величины. Далее на рисунке показаны важнейшие
типы нейронов зрительных долей. Так, например, отростки зрительных
клеток (F. opt) соединяются внутри ганглиозной пластинки с разветвлен-
ными отростками ее клеток (1, 2), которые, кроме того, дают длинные
отростки, доходящие через хиазму до первой медуллярной пластинки.
Первая медуллярная пластинка соединена со второй посредством Т-сбраз-
№
«ых нейронов (9) и с глубокими частями протоцеребрума посредством
специальных крупных нейронов (10). Другая группа крупных нейронов (11)
устанавливает аналогичную связь для второй медуллярной пластинки. Таким
«бразом, ганглиозная пластинка связана с мозгом через посредство нейронов
<j6enx медуллярных пластинок. Но, кроме того, есть нейроны (12), кото-
рые соединяют ганглиозную пластинку с мозгом непосредственно, минуя
медуллярные.- Наконец, во всех трех частях зрительной доли есть нейроны
местного значения (1, 2, 4, 6, 7 ) , есть нейроны, посылающие свои отростки
в дистальном направлении (5, 6, 8) и т. д. На рис. 472 А изображено лишь
«чень немного клеток. На самом деле число их громадно, так что и этот
рисунок является лишь схемой.
Вся оиисанная структура указывает на большую высоту специализации
зрительного аппарата насекомых. Особенного внимания заслуживает сле-
дующее. Сложные глаза насекомых устроены совершенно иначе, чем глаза
позвоночных. Но явление перекреста зрительных путей имеет место у тех
и у других. С другой стороны, подобно стебельчатым телам, оптические
доли мозга встречаются и у других членистоногих. Даже у столь прими-
тивной формы, как рачок Artemia (рис. 472 В), в оптических долях имеются
ганглиозная и одна медуллярная пластинки (Lam. gn, Med), и хотя рас-
положение нейронов значительно проще, чем у насекомых, и хиазма отсут-
ствует, но общий тип структуры тот же самый. У большинства ракообраз-
ных, однако, присутствует уже и вторая медуллярная пластинка. Зача-
точные оптические доли описаны даже у некоторых полихет (Ганстрем,
1928).
Степень развития зрительных долей находится в корреляции с развитием
глаз. Так, у трутня в соответствии с его очень большими глазами зритель-
ные доли также крупнее (рис. 470 Е), чем у матки и рабочей пчелы (D, F).
Б. Модификации в строении брюшного мозга
Важнейшее направление модификации брюшной цепочки состоит в уко-
рочении ее коннективов и в миграции ганглиев в передние сегменты. Рас-
смотрим несколько примеров этого явления. Классические исследования по
сравнительной анатомии нервной системы насекомых принадлежат профес-
сору Военно-Медицинской академии Э. Брандту. Выполненные около 70 лет
тому назад (1875—1882), они благодаря своей точности сохраняют цен-
ность до настоящего времени.
Слияния абдоминальных ганглиев могут происходить либо отдельно
в груди, и отдельно в брюшке, либо в 'обоих этих отделах одновременно.
Личинки многих насекомых имеют гомономную нервную систему с малой
степенью концентрации ганглиев. Таковы гусеницы (рис. 473 А), личинка
пчелы (473 В) и т. д. Но уже у гусеницы Malacosoma восьмой абдоминаль-
ный ганглий (VIII) переместился в седьмой сегмент брюшка и почти
слился с его ганглием. У личинки стрекозы первый брюшной ганглий
слит с заднегрудным (рис.471 В, 3 -f /). Буквально то же самое слияние
имеет место у уховертки Forficula (473 D,3-\-I). У пчелы (рис. 473 С), с зад-
негрудным ганглием (3) слились два абдоминальных (I, II), тогда как
третий (III) остался в брюшке. При этом сам заднегрудной ганглий
слит со среднегрудным так, что получившийся комплекс имеет состав
2.3-\-1.П. Последовательная концентрация брюшного мозга наблюдается
в отряде двукрылых. У комара Chirowimus (473 /) все грудные ганглии
разделены, в брюшке имеется б отдельных ганглиев. У мухи Empis
(ATS J) сливаются передне- и среднегрудной ганглии, в брюшке со-
храняется 5 ганглиев, из которых задний является комплексным. У слеп-
ня Tabanus (473 К) все грудные ганглии слиты вместе, в брюшке 7 ганг-
лиев, но они обнаруживают сильное и равномерное укорочение коннекти-
вов. Наконец, у мухи Sarcophaga (473 L) все грудные и все брюшные ганглии
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Т а б л и ц а 1.
Число свободных ганглиев у различных Насекомых. По Беклемишеву.
Объяснение см. текст стр. 62Э,
^ . Число головных
N. (первая цифра)










































































Рис. 473. Общий вид нервной системы. А — гусеницы Malacosoma amerkana; В — ли-
чинки пчелы Apis mellifica; С — то же, взрослой; D — уховертки Forficula; Е — л и -
чинки муравьиного льва Myrtneleon; F—личинки Prosopistoma punctifrons (Epheme-
ridae); О — личинки червеца Aspidiotus; Н — водного клопа Belostoma; I — Chironomus
plumosus; J — Empis stercorea; К — Tabanus bovinus; L— Sarcophaga carnaria;M— Lach-
nosterna fusca; N — Lucanus dama. I—L no — Брандту; M, N —• по Паккарду.
Cer — головной мозг, Gn 7 — первый грудной ганглий, Gn. sub — подглоточный ганглий, N. sym—
симпатический нерв, Й. v — брюшная цепочка, Stg — дыхальце, Th -j- Abd — слившиеся грудные
и брюшные ганглии, римские цифры — ганглии груди, арабские цифры — ганглии брюшка, с после
цифры обозначает, что к данному ганглию присоединено несколько других, лежащих позади.
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слиты в одну массу, лежащую в груди, тогда как в брюшке остаются только
нервы. Концентрация брюшной цепочки наблюдается также у жуков. Так,
жук олень Lucanus имеет еще раздельные грудные и три абдоминальных
ганглия (473 N), а у взрослого хруща Lachnosterna все грудные и брюш-
ные ганглии слиты в весьма компактную массу (473 М), в связи с чем нервы,
идущие в брюшные сегменты приобретают почти параллельное направление.
Брюшная ганглиозная масса Lachnosterna не включает в себя подглоточный
ганглий, но у Melolontha он также вошел в состав общего комплекса.
Примеры далеко идущей концентрации брюшного мозга встречаются и в
друп х группах насекомых. Так, у личинки муравьиного льва (473 Е)
сливаются все абдоминальные и заднегрудный ганглии, у личинки поденки
Prosopistoma (F ) все грудные и все брюшные ганглии слиты в общую массу,
лежащую в передне- и среднегруди. У личинки червеца Aspidiotus (G ) , по-
добно пластинчатоусым жукам,
все туловищные и подглоточные
ганглии слиты вместе. Наконец,
у водяного клопа . Belostoma
подглоточный ганглий слит с
первым грудным (рис. 473 Н, Gn.
sub. +I), а все остальные сли-
лись в компактную массу (2с),
лежащую, однако, на большом
расстоянии от подглоточного.
Чрезвычайно сильную концен-
трацию нервной системы обна-
руживают личинки ряда мух
(Muscidae, Oestridae, Pupipara),
у которых все туловищные ган-
глии слиты в общую массу, силь-
но сближенную с головными
(рис. 474 А). Иногда наблю-
даются половые различия в
концентрации брюшного мозга.
Так, самец человеческой блохи
имеет 8 абдоминальных ганглиев,
а самка 7.
Распространенное правило
Рис. 474. А — нервная система личинки мухи
Stratiomys longuornis; В — то же, взрослой,
из Шредера.
Обозначения как на рис. 473.
состоит в том, что у взрослых
насекомых нервная система
бсгое концентрирована, нежели у личинок. Это совершенно ясно, напри-
мер, у пчелы, где личинка имеет 10 ганглиев в брюшной цепочке, а взрослое
насексмие 7 (рис. 473 В, С). У бражника при метаморфозе (рис. 550 Е, F, G,
стр. 768) ганглии частично сливаются (первый брюшной с заднегрудным),
но, главным (бразом, имеет место укорочение коннективов. Однако в
онтогенезе некоторых мух встречается совершенно противоположный про-
цесс — чрезвычайно концентрированный брюшной мозг личинки львинки
Stratiomys переходит при метаморфозе в довольно диссоциированное
состояние; в брюшке лежат пять ганглиев на значительных расстояниях
друг от друга (рис. 474 А, В). Аналогичное явление имеет место и у
муравьиного льва. Связать концентрацию брюшной цепочки с чем-либо
другим пока трудно. Видимо, она не связана со сложностью поведения,
так как перепончатокрылые, стоящие в этом отношении впереди других
насекомых, не отличаются большой степенью концентрации, а ряд
форм с сильно концентрированной нервной системой ведет весьма при-
митивный образ жизни (личинки пластинчатоусых жуков, личинки высших
мух). Иногда намечается связь между концентрацией и укорочением тела.
У таких форм, как многие мухи, пластинчатоусые жуки, червецы, личинки
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муравьиного льва и др. уже осуществляются оба эти момента. Однако
личинки пластинчатоусых жуков и высших мух совершенно не уклады-
ваются в это правило, так как при сильной концентрации мозга их тело
является удлиненным.
Мы видели, что число ганглиев в брюшном мозгу подвержено большим колебаниям.
Различные числовые комбинации, возникающие при этом, выражены Беклемишевым (ци-
тировано по Догелю) в таблице (стр. 627), составленной, главным образом, по данным
Брандта.
Как видно из таблицы, число абдоминальных ганглиев варьирует от 8 до 0, причем
нуль обозначает, что все абдоминальные ганглии мигрировали из брюшка вперед.
Число грудных ганглиев (вторая цифра в горизонтальном ряду) изменяется от трех до
одного, число головных ганглиев всюду равно двум, кроме последнего столбца, где оно
уменьшается до одного, благодаря слиянию подглоточного ганглия с грудным. Интересно,
что одна и та же комбинация слияний может встречаться в разных отрядах. Так, напри-
мер, комбинация 2 + 3 и 6 встречается у тараканов, жуков и двукрылых, 2 +3 и 5
у жуков и бабочек и т. д.
Периферическая нервная система насекомых слагается из множества
нервов, которые направляются ко всем сколько-нибудь важным органам
и их отдельным частям. Рогозиной (1924—1928) принадлежит исследование
периферической нервной системы личинки стрекозы по методу Заварзина.
В. Симпатическая система и инкреторные -железы
Симпатическая нервная система представляет собою небольшую по объему
часть нервного аппарата насекомых, но интересна своим особым типом
строения и функциями. Она состоит из трех частей: стоматогастрической
системы, непарного нерва и хво-
стовой симпатической системы.
Кроме того, с ней связаны два




с т о м а т о г а с т р и ч е с к а я ,
или ротожелудочная система
(рис. 468 С). Она начинается от
тритоцеребрума двумя ф р о н -
т а л ь н ы м и к о н н е к т и -
в а м и (Con. fr), которые, на-
правляясь вперед и вниз, схо-
дятся вместе над кишечником.
Не доходя до места соединения,
каждый фронтальный коннектив
дает в е р х н е г у б н о й н е р в
(N. Ibr), который иннервирует
область клипеуса, верхней губы
ф Об ф
Рис. 475. Стоматогастрическая система. А —
таракана; В — прыгающего прямокрылого;
С—личинки жука носорога Oryctes, по Орлову.
Сег — головной мозг, С. all—corpus allatum, Con. fr—
фронтальный коннектив, Gn. fr — фронтальный ганг-
лий, Gn. осе — затылочный ганглий, Gn. ph — постце-
ребральный (глоточный) ганглий, Gn. ven — вентрику-
лярный ганглий, N.
r
 Ibr — верхнегубной нерв, W. oes—
пищеводный нерв, N. гее — возвратный нерв, Oes —
пищевод.
у р у
и эпифаринкса. Оба фронталь-
ных коннектива присоединяются
к характерному непарному ган-
глию, носящему название фрон-
т а л ь н о г о г а н г л и я сим-
патической системы (Gn. fr). Он
лежит над кишечником на границе между ротовой и глоточной областями и
иногда может быть использован для выяснения местоположения этой границы.
От фронтального ганглия назад вдоль дорсальной поверхности кишечника
идет в о з в р а т и ы й н е р в (nervus recurrens, N. гее), который со-
единяется с непарным же гипоцеребральным, или з а т ы л о ч н ы м г а н -




ных нерва, (рис. 475 N. oes), из которых каждый заканчивается в е н т р и-
k у л я р н ы м ганглием (Gn. ven). Таким образом, в наиболее типичном
виде стоматогастрическая система состоит из двух непарных ганглиев
и четырех составляющих пары, а также из парных и непарных нервов, соеди-
няющих их друг с другом и с головным мозгом. Этой схеме близко соот-
ветствует, стоматогастрическая система прыгающих прямокрылых (рис. 475
В). Но нередко наблюдаются уклонения от нее. Так, например, у тараканов
(рис. 475 А) имеется всего один непарный вентрикулярный ганглий вместо
двух, а у личинки жука носорога эти ганглии заменены сплетениями нерв-
ных клеток (рис. 475 С).
Имеются отличия также в отхождении верхнегубных нервов. В состав
стоматогастрической системы таракана и личинки жука носорога входят
не только двигательные и чувствительные, но также и
Gn.fr ассоциативные нейроны (Заварзин, Орлов, 1924). От-
ростки чувствительных нервных клеток входят в стома-
тогастрические ганглии, также как и в другие ганглии,
но, кроме того, в отличие от обычного расположения
-s&?. ы часть чувствительных клеток находится внутри фрон-
тального и затылочного ганглиев (рис. 476). Стома-
тогастрическая система иннервирует сердце, аорту и
область передней кишки. У гусениц она же иннер-
вирует проток шелкоотделительных желез, мандибу-
лярные мышцы, (рис. 478 D, Е). У Dytiscus фрон-
тальный ганглий управляет глотательными движе-
ниями. Последние сохраняются при разрушении над-
глоточного или подглоточного ганглиев, но при уда-
лении фронтального ганглия насекомое не может
более глотать.
/f^  Со стоматогастрической системой связаны два
-?J j парных органа, которые имеют железистую природу.
' К- Это — corpora allata и corpora cardiaca. Corpora allata,
или п р и л е ж а щ и е т е л а , представляют собою
железы внутренней секреции, работой которых ре-
гулируется, главным образом, метаморфоз. Это два
небольшие округлые образования, лежащие позади
мозга. Они соединены с затылочным ганглием сим-
патической системы либо посредством довольно длин-
ных нервов, как, например, у прямокрылых (рис.
478С,С.а//.^либо лежат совсем рядом с ними, как
у клопа Rhodnius (рис. 477 В), у которого, по
Вштлесворту, они слиты в непарное образование.
Кроме того, они бывают топографически связаны с
аортой (рис. 468 С). Повидимому, одну из наиболее
типичных форм corpora allata можно видеть у палоч-
ников. Так, у Bacillus каждое прилежащее тело представляет собой
замкнутый пузырек из одного слоя клеток с довольно сбширной по-
лостью внутри (рис. 477 А). В полости слоями расположено вещество,
очевидно, выделяемое клетками. Однако в большинстве случаев они
являются плотными, бесполостными образованиями (рис. 477 В). У
личинок мух гомологом corpora allata частично является образова-
ние обозначаемое как к о л ь ц е в а я ж е л е з a. Corpora allata обра-
зуются впячением эктодермы, причем в одном случае в качестве их ис-
точника описана эктодерма максиллярного сегмента (Геймонс, 1895), в дру-
гом— эктодерма между максиллами и мандибулами (Нельсон, 1915).
Позднее они уходят под покровы очень глубоко и утрачивают всякую связь
с эктодермой. Циклические изменения в corpora allata и связанные с ними
процессы гормонального характера будут рассмотрены в главе о метамор-
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imot. N — моторный ней-
рон, sen. N — сенсорный
нейрон, sen. p. Л — сен-
сорный периферический
.нейрон. Прочие обозначе-
ния как на рис. 475.
Gn.sym > c ° e e
Рис. 477. Corpora allata. A — палочника Bacillus rosst, по Геймонсу, видны эпите-
лий и концентрические слои секрета; В — клопа Rhodnius prolixus, по Вигглес-
ворту.
Aα — аорта, С. all — corpus allatum, On. sym — симпатический ганглий, N — нерв, идущий к corpu»




Рис. 478. А — первый грудной ганглий личинки Aeschna; В — тоже, четвертый
абдоминальный. По Заварзину. С — головной мозг и близлежащие части нервной
системы Dissosteria Carolina, вид сбоку; D — мозг и фронтальный ганглий гусеницы
совки, вид спереди; Е — то же, вид сзади (правая половина).
а, Ь, с — ветви бокового нерва, Сег — головной мозг, Con -г- коннектив, Con. с—окологлоточный кон-
нектив, D. sal — проток шелкоотделительной железы, mot.fl — моторный нейрон, N. hyp — нерв гипо»
фаринкса, Й. (f> — лабиальный нерв, N. md — мандибулярный нерв, N. mot.— моторный нерв,
N.mx — максиллярный нерв N. sym — непарный нерв, N. sen — сенсорный нерв, Ingl — зоб, N. opt —
зрительный нерв, N. tg — кожный нерв, Ph — глотка, Tnt — тенторйум, ' Тг —'• трахея. Прочие
обозначения, как на рис. 4ЫЗ.
фозе (стр.774). Corpora allata — первоначально были описаны как ган-
глии симпатической системы и лишь позже выяснилась их железиста»
природа.
Что касается к а р д и а л ь н ы х т е л , или corpora cardiaca
(рис. 468 С, С. саг), которые лежат впереди от corpora allata, то они»
в большинстве даже новейших руководств описывались как постцереб-
ральные или глоточные ганглии. Однако в этих образованиях, кроме нерв-
ных, есть и железистые клетки. Кардиальные тела соединены нервами
как с corpora allata, так и с головным мозгом. Железистые клетки, функ-
ционально связанные с нервной системой, могут находиться также внутри
головного мозга насекомых.
Н е п а р н ы й н е р в симпатической системы наиболее развит в аб-
доминальных сегментах, где он тянется в виде тонкого тяжа между коннек-
тивами (468 А, N. sym). В каждом сегменте от него отходят два нерва к ды-
хальцам. В груди каждый сегмент имеет свой непарный нерв, который дает
ветви к дыхальцам, но не соединяется с нервами соседних сегментов. По»
Заварзину, во-первых, в непарном нерве личинки стрекозы есть двига-
тельные и чувствительные волокна (рис. 478 А, В, N. sen, N. mot), вр-вторых
г
моторные клетки данного участка непарного нерва находятся в том ганглие
брюшной цепочки, который лежит непосредственно впереди от него, и?
в-третьих, ход двигательных волокон непарного нерва различен в брюшных.
и грудных сегментах. В грудном сегменте от двух больших моторных клеток
(478 A, mot N) отходит по одному нервному отростку, который, войдя в не-
парный нерв, делится там на правую и левую ветви, направляющиеся в бо-
ковые нервы дыхалец. Между тем в брюшных сегментах (478 В,) двигатель-
ный отросток моторной клетки (mot. N) идет по коннективу в следующий
ганглий брюшной цепочки и оттуда возвращается к соответствующему
участку непарного нерва, где и делится на парные ветви. Таким образом,
в груди двигательные волокна входят в непарный нерв спереди, а в брюшке
сзади. Наличие двигательных волокон в составе непарного нерва вполне
понятно хотя бы из того, что, например у гусениц, он иннервирует мышцы
замыкательного аппарата дыхалец.
Наконец, имеется еще хвостовая или к а у д а л ь н а я с и м п а т и -
ч е с к а я с и с т е м а , которая иннервирует задний отдел кишечника и
половые органы. Она связана с концом непарного нерва (рис. 468 А, N. sym).
§ 3. МЕХАПИЗМ РАБОТЫ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ
Элементарная схема работы нервной системы насекомых основана на
строении рефлекторной дуги (стр. 614).
Работа рефлекторной дуги может терять свой стереотипный характер на
основе уже указанных множественных анатомических связей нейронов друг
с другом, сигнал, полученный отданного сенсорного нейрона, может приве-
сти в действие различные эффекторы в зависимости от того, по какому из мно-
гих анатомически возможных путей пойдет возбуждение. Если слегка прико-
снуться волоском к ноге уховертки, насекомое начинает ее чистить, прикосно-
вение иглой влечет за собою отдергивание ноги, и, наконец, если взять за
ногу пинцетом, насекомое принимает оборонительную позу, подымая задний
конец тела и раскрывая свои щипцеобразные церки. Если помешать тара-
кану чистить антенну, то он может перейти к чистке ноги. Особенно сильные
отклонения от нормальных рефлекторных путей могут происходить При
нарушении целости организма. Так, ампутация одной из задних ног пла-
вунца имеет следствием гребные движения средних ног. Если ампутировать
и средние ноги, насекомое начинает грести передними. Если у палочника
перерезать коннективы в груди, то ползание прекращается, но если про-
извести перерезку только с одной стороны, ползание остается без изменений.
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Очевидно, сложный ход нервных волокон в брюшной цепочке позволяет
возбуждению дойти до ножной мускулатуры по иным путям, взамен*
выключенных нормальных.
Ганглии брюшной цепочки насекомых отличаются определенной авто-
номностью своей работы. О сегментарном характере дыхательной иннерва-
ции уже говорилось (стр. 586). Гусеницы рефлекторно охватывают брюш-
ными ногами всякий предмет, который приходит с ними в соприкосновение.
Этот рефлекс также имеет автономный характер, т.. е. движения данной
пары ног управляются ганглием соответствующего сегмента. Особенно-
значительна автономность самого заднего ганглия, который иннервирует
половые органы. Уже указывалось (стр. 322), что жало пчелы продолжает
работать, будучи вырвано из тела. Точно также откладка яиц у тутового-
шелкопряда управляется последним брюшным ганглием. Копулятивные
движения самца богомола активизируются также из последнего брюш-
ного ганглия. Они прекращаются при разрушении последнего, но-
не прекращаются при изоляции этого ганглия от остальной нервной»
системы. Даже такие сложные движения, как ходьба и полет, могут
•происходить после обезглавливания. Это естественно связано с тем,
что нервные центры ножной и крыловой мускулатуры лежат &
грудных ганглиях. С другой стороны, большой материал показывает,,
что работа данного эффектора зависит не только от нервного центра,,
непосредственно связанного с ним, но также и от других центров. О пер-
вичных и вторичных дыхательных центрах уже сказано (стр. 586).
Подглоточный ганглий, кроме иннервации челюстей, оказывает влияние и
на другие центры. Так, богомол, у которого мозг разрушен, но подглоточный
ганглий сохранен, обнаруживает ненормальное повышение локомоторной
активности—даже слабый стимул заставляет его ходить очень долго. Между
тем, полное обезглавливание богомола, т. е. удаление, кроме мозга, также
и подглоточного ганглия, дает обратный эффект — локомоторная активность
насекомого подавляется. Таким образом очевидно, что подглоточный ганг»
лий стимулирует локомоторную активность. Связи, однако, здесь очень
сложны, так как тот же подглоточный ганглий оказывает у богомола
тормозящее действие на копулятивные движения. При его удалении
половая активность насекомого сильно возрастает, и самец пытается
копулировать с любым похожим на самку предметом, например каранда-
шом и т. п. (Редер 1937). Но основная регулирующая и координирую-
щая роль принадлежит, конечно, головному мозгу, в котором для этого-
имеется две предпосылки — связь с главными органами чувств, глазами и
антеннами и богатство ассоциативными нейронами.
Несомненно, что во множестве случаев головной мозг влияет тормозя-
щим образом, ибо после его удаления локомоторная активность ненормально-
усиливается. Насекомое, лишенное головного мозга, начав какое-либо дви-
жение, продолжает его в течение многих часов. Иногда вышедша'я из-под,
контроля активность одних мышечных групп препятствует работе других.
Так, у обезглавленной стрекозы рефлекторное хватание за субстрат до того
усиливается, что насекомое не может более ползти. Удаление головного
мозга способно растормозить откладку яиц. Обезглавленную самку туто-
вого шелкопряда можно заставить отложить яйца посредством механичес-
кого раздражения концевых сегментов брюшка, даже если она еще не спа-
ривалась. Между тем, для неоперированной самки этот прием недостаточен.
Точно так же обезглавливанием можно вызвать откладку яиц у самок ко-
мара Tipula. Примером сложной координации нескольких центров при работе
одного аппарата могут служить копулятивные движения самца богомола.
Как уже указано они стимулируются последним брюшным ганглием и тормо-
зятся подглоточным ганглием. Но этот механизм контролируется головным
мозгом и его зрительными центрами. У ослепленного самца нормальная поло-
вая активность исчезает, так как он лишен необходимых для нее
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зрительных раздражений. Однако посредством контакта с телом самки
можно снова вызвать копулшивные движения, так как здесь непосред-
ственно стимулируется центр в последнем брюшном ганглие. Разрушение
правой или левой половины головного-мозга приводит к возникновению
круговых, или «манежных» движений. Насекомое движется по кругу, по-
"Рис. 479. А—С — три позы личинки Aeschna. А—нормальная; В— после удаления
левой половины мозга; С — после удаления всего мозга. D—F—три позы ктыря
Proctacanthus при зачернении отдельных частей глаз; D — зачернен правый глаз, вид
мухи сверху; Е — зачерчены верхние половины обоих глаз; F—зачернены нижние
•половины глаз; О — каталепсия у Carausius, no П. Ю. Шмидту, придатки насильствен-
но приведены в соответствующие положения, насекомое балансирует на голове; Н —
тигмотаксис у ForficuIα, поза насекомого в круглом стеклянном сосуде; J—самки тара-
кана Perisphaeria в нормальном и в свернувшемся (танатоз) положении: К — поза воз-




Рис. 479. L—О — схемы гнезд одиночных пчел; римские цифры
обозначают последовательность закрывания ячеек; L — Colletes aini-
cularius; М — Systropha planidens; N — Andrena ovina; О—Halicius
sexcinctus; P — ячейка Colletes cunicularius в начале работы эластич-
ная дверка прижата к нижней стенке; R — то же, после наполнения
провизией (жидкой и плотной) и откладки яйца, эластическая дверца
поднялась и закрыла вход; S — ячейка пчелы Dasypoda plumipes;.
провизия в виде трехногого хлебца, на нем отложено яйцо. По Ма-
лышеву. Т — схема земляного гнезда общественной осы Vespa ger-
manita.
а — вход, Ь -^ полость, с — бумажная оболочка, d — боковые галереи, е, е, —
верхние крепления, /, /] — соты, g — колонки, i — ходы муравьиного гнезда,
/ — камешки, т — личинки мух.
V — свободный сот индийской пчелы Apis florea.
т — медовые ячейки, i? — Маточная ячейка. О —ячейки с рабочей молодью,
М — трутневые ячейки.
ворачивая в сторону неповрежденной половины мозга (рис. 479 В). Эти
движения связаны с тем, что на оперированной стороне усиливается тони-
ческое сокращение мускулатуры и туловище соответственно искривляется.
Однако природа этих движений весьма сложна и зависит не только от тонических
сокращений, так, одностороннее ослепление насекомого посредством закрашивания глаз
черным лаком также приводит к манежным движениям с поворачиванием в сторону
нетронутого глаза. Аналогичный эффект, получается при освещении насекомого с одной
стороны. Лакирование верхних или, наоборот, нижних половин глаз у мух ктырей
также приводит к атонии определенных групп мышц и к соответственным ненормальным
сгибаниям туловища (рис. 479 D, E,F). Ненормальные движения и позы, однако, через
некоторое время могут в известной мере исчезать. Это происходит, повидимому, в резуль-
тате регулирующего влияния головного мозга. Кроме того, они не ограничиваются
атонией мышц оперированной стороны, ибо конечности неоперированной стороны в покое
также занимают'ненормальное положение. В связи со всеми этими весьма сложными явле-
ниями возникло понятие ф о т о т о н у с а. Оно обозначает, что тонус мышц на данной
стороне тела зависит от стимулов, получаемых через глаз другой стороны. Сами по себе
тонические сокращения с особенной рельефностью выступают у мягкокожих личинок.
Так, у гусениц посредством постоянного тонического сокращения мускулатуры стенки
тела поддерживается давление крови, им же в значительной мере определяется самая
форма тела. Эти сокращения имеют местную сегментарную иннервацию от ганглиев брюш-
ной цепочки. Если перерезать левые нервы, отходящие от одного из ганглиев гусеницы,
то в мышцах этой стороны наступает атония, и стенка тела вздувается вследствие давле-
ния крови (рис. 326 К, стр. 394).
С тоническими сокращениями связаны также явления временной "непо-
движности насекомых, известные под названием акинеза, танатоза, каталеп-
сии и т. д. Нередко они имеют адаптивный характер. Многие долгоносики,
будучи обеспокоены, прижимают ноги к телу («притворяются мертвыми»)
и сваливаются со своего кормового растения на землю, где их трудно найти.
Аналогичным образом сжимает ноги вместе и прячет голову в грудной щит
точильщик Anobiutn. Сюда же относятся криптические и угрожающие позы
гусениц и личинок некоторых пилильщиков (рис. 479'К), сворачивание
в клубок некоторых тараканов (479 /, J) и т.. д. При повторении раздраже-
ния, вызвавшего акинез, последний углубляется, при отсутствии повторных
раздражений он через некоторое время исчезает. От этих состояний не вполне
отделима каталепсия, изученная ленинградским автором П. Шмидтом (1913).
Она вызывается механическими раздражениями, давлением, трением и т. д.,
но может быть вызвана также внезапным освещением насекомого. Для нее
характерна так называемая 'восковая гибкость (flexibilitas cerea), ко-
торая состоит в том, что телу и придаткам насекомого можно, придать любую
хотя бы совершенно неестественную позу, какая только возможна в силу
устройства его сочленений, и она сохраняется в течение неопределенно дол-
гого времени (рис. 479 G). Более того, даже отрезание ноги и сегментов
брюшка не прерывает каталептического состояния у палочника. О био-
логическом значении этого явления уже сказано (стр. 456). Если пере-
резать брюшную цепочку, то каталепсия прекращается в частях тела,
находящихся 1позади перерезки и сохраняется в остальных частях (Шмидт,
1913). У обезглавленной Ranatra каталепсия вызывается на короткое время,
из чего следует, что центр, от которого зависит каталепсия, находится
в головном мозгу.
Наконец, иного типа иммобилизация, известная под именем т и г м.о-
т а к с и с а может вызываться контактными стимулами, которые отвечают
обычным условиям покоя насекомого. Например, совка Amphipyra, которая
обычно заползает в темные щели, может успокоиться между стеклянными
пластинками. Уховертка в покое прижимается поверхностью тела к каким-
либо предметам (рис. 479 Н). Такое состояние не прекращается даже при
сильном освещении глаз, которое, вообще говоря, влияет возбуждающе.
Свиная вошь Haematopinus долго ползает по стеклу, но на шерохова-
той поверхности вскоре останавливается и «засыпает» (Вебер, 1929).
Особенно своеобразны тигмотаксические влияния на полет. Если подвешен-
ная муха работает крыльями, то достаточно прикоснуться ватой к ее
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лапкам, чтобы движение крыльев остановилось. Если лапки ампутированы,
этот эффект не получается. Наоборот, утеря контакта лапок с субстратом
заставляет муху тотчас же взлетать (Френкель, 1932). Аналогичным обра-
зом можно остановить плавательные движения личинки стрекозы, поместив
бумажный шарик между ее ногами, а положенные на спину гусеницы и
жуки прекращают попытки перевернуться, если им подставить какой-либо
предмет, за который они могли бы схватиться ногами.
Изучение нервных механизмов насекомых связано с целым рядом чисто
физиологических вопросов.
§ 4. О СТРОИТЕЛЬНОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ И СИСТЕМЕ СИГНАЛИЗАЦИИ НАСЕ-
КОМЫХ
Нервная деятельность насекомых и поведение достигают громадной
сложности в некоторых группах, среди которых на первом месте стоят пе-
репончатокрылые, а также термиты и некоторые жуки. Излагать сколько-ни-
будь полно эту замечательную область здесь не представляется возможным.
Обзорного характера материалы к ней даны у Фабра (1904), Шарпа-Куз-
нецова (1910), Уилера (1910, 1928), Шванвича (1926, 1949), Бишоффа
(1927), Геча (1940), Холодковского (1912) и др.
Отметим здесь лишь следующее. Основой сложных форм поведения
у перепончатокрылых является обеспечение пищей личинок, которые,
в громадном большинстве случаев, неспособны к ее самостоятельному
отыскиванию и добыванию. Здесь, с одной стороны, мы имеем сложнейшие
акты добывания личиночного корма, который является животным у наезд-
ников и у осообразных и растительным — у пчелообразных. Обеспечение
пищей паразитических личинок наездников связано с откладкой яйца на
тело или внутрь тела личинок или яиц хозяев, иногда живущих скрытно
(в древесине). У многих одиночных ос мы встречаем замечательный
акт парализации добычи путем ужаления в нервные центры, после чего
она остается лишенной движения, но-живой на длительный период питания
ею личинки осы.
У пчелообразных заготовление пищевых запасов, состоящих из
пыльцы и нектара, связано с работой их хоботков и собирательных аппара-
тов и также является сложным процессом (см. ниже). Наконец, у муравьев,
где мы встречаем питание и животной и растительной пищей, ее добывание
и заготовление исключительно сложны. Достаточно упомянуть выра-
щивание грибов в специальных камерах на субстрате из измельченных
листьев (южноамериканские Atta), заготовку семян и уход за ними
в зернохранилищах (виды Messor) и, наконец, использование тлей, которых
ради их сахаристых экскрементов муравьи не только укрывают в специаль-
ных убежищах, но даже собирают их зимние яйца и ухаживают
весной за вышедшими из них личинками. Эти и ряд других особенностей
делают биологию муравьев, быть может, наиболее замечательной формой
жизнедеятельности беспозвоночных. Следует прибавить, что у обществен-
ных перепончатокрылых, как муравьи и пчелы, запасы пищи служат для
питания не только личинок, но и взрослых особей.
Особую область поведения, неразрывно связанную с только что описан-
ной, составляет строительная деятельность насекомых. Если остановиться
сначала на Hymenoptera, то одни формы используют для гнезд, в которых
развиваются личинки, уже существующие полости, как например, полые
стебли растений, норки пауков, служащих добычей, иногда даже раковины
улиток и т. д. Зачатки постройки встречаются и здесь: оса Methoca, па-
рализовавшая личинку жука Cidndeia, закапывает затем вход в норку сво*ей
жертвы, пчела листорез разгораживает готовую полость тростинки на серию
ячеек посредством нарезанных кусочков листьев. Между тем, другие на-
секомые делают настоящие постройки. Разнообразие последних весьма
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велико и изучалось, кроме Фабра, рядом других авторов, а у нас
в особенности Малышевым (серия работ с 1911). Одни виды делают гале-
реи или выкапывая их в почве (Colletes, Dasypoda), или выгрызая
в древесине (Anthophora furcata, Lithurgus, Xylocopa). Другие виды, как
Chalicodoma среди пчел и Sceliphron и Eitmenes среди ос, строят ячейки
из земли, цементируя ее слюной и располагая гнезда открыто на камнях,
ветвях и т. п. Chalicodoma примешивает к земле камешки, вследствие чего
постройка особенно прочна.
Насколько разнообразны даже земляные галерейные гнезда одиночных
пчел показывает схема Малышева, который различает следующие типы:
регрессивный—галерея укорачивается по мере закладки ячеек (рис. 479L);
прогрессивный — галерея удлиняется вместе с закладкой новых ячеек
(рис. 479 М); стационарный — длина галереи остается неизменной при
закладке.ячеек, так как они все лежат на одном уровне (479 N); .
и дисперсионный — связь между длиной галереи и расположением ячеек
отсутствует (рис. 479 О). Есть и ряд других типов гнезд. Замечательны
некоторые детали устройства ячеек. Так, по Малышеву (1923), Colletes за-
крывает ячейку посредством упругой, пленчатой, эластичной крышечки,
которая во время работы пчелы пригнута к стенке ячейки (рис. 479 Р),
а после откладки яйца выпрямляется и захлопывает ячейку (рис. 479 R).
Затем крышечка по краям промазывается шелковистой массой, а пред-
дверие ячейки засыпается песком. Самый запас корма иногда является офор-
мленным. Так, Dasypoda приготовляет медвяное тесто в виде «хлебца», стоя-
щего на трех ножках (рис. 479 S), благодаря чему контакт с гигроскопиче-
скими стенками ячейки минимален (Малышев,' 1936). Некоторые одиноч-
ные пчелы, как Chalicodoma, живут колониями, но хотя границы между
отдельными гнездами иногда нелегко установить, каждая самка работает
самостоятельно.
Постройки общественных перепончатокрылых много сложнее и крупнее,
вмещая десятки тысяч особей. У о б щ е с т в е н н ы х ос гнездо обычного
типа, состоит из нескольких горизонтальных одноярусных сотов, соединен-
ных друг с другом короткими ножками и заключенных в общую оболочку со
входным отверстием снизу (рис. 479 Г). Материалом для постройки служит
пережеванная древесина, т. е. бумага, ячейки шестигранные, отверстия их
обращены вниз, все гнездо помещается в земле, в дупле или открыто,
например, на ветвях.
В гнезде м е д о н о с н ы х п ч е л рода Apis сот строится из воска
(рис. 479 U). Он вертикальный и двухярусный, т. е. отверстия одного
яруса ячеек выходят на одну поверхность сота, отверстия другого — на
противоположную; Яруса отделены друг от друга так называемым средо-
стением, образующим донышки ячеек. Сами ячейки почти горизонтальны,
но их выходные концы несколько приподняты по отношению к донышкам.
Ячейки шестигранные, причем различают «пчелиные» ячейки (О)', служа-
щие для вывода рабочих пчел, и несколько более крупные — для трутней
(М). Матка развивается в маточнике, который значительно больше
других ячеек, не имеет шестигранной формы и сильно выдается над уровнем
сота (R ) . Личинок все время кормят рабочие пчелы, ячейки запечатываются
только перед окуклением. Запасы корма помещаются в медовых ячейках
(т). Обширная группа тропических медоносных пчел, принадлежащих
к родам Melipona и Trigona, обнаруживает большое разнообразие
в строении гнезд (Малышев, 1928; Шварц, 1944). В общем, как у ос, соты
горизонтальные, одноярусные и бывают окружены оболочкой, но, в отличие
от ос, отверстия ячеек обращены вверх. Постройка делается из воска, но к
нему примешивается много глины, смолы и т. п. Для хранения пыльцы и
меда служат специальные большие горшочки. В отличие от Apis, и подобно
одиночным пчелам, ячейка запечатывается сразу после откладки в нее яйца,
и, таким образом, взрослые пчелы не выкармливают личинок. Гнезда шме-
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лей невелики и помещаются в земле. В большие ячейки откладывается по;
несколько яиц и кладется запас корма, после чего ячейки закрываются,
но..затем несколько раз приоткрываются для добавления корма и надстраи-
ваются в соответствии с ростом личинок, вследствие чего их форма стано-
вится гроздевидной. После выхода личинок в освободившиеся ячейки склады-
вается мед. Гнезда м у р а в ь е в делаются преимущественно из земли, из
растительных остатков, иногда выгрызаются в древесине, иногда материа-
лом служит картон, иногда используются специальные полости в расте-
ниях, или гнездо делается в «сшитых» листьях (стр. 387). В связи с отсут-
ствием крыльев у рабочих особей от муравейника нередко проводятся
дороги на десятки метров к источникам пищи или к другим гнездам.
В общем постройки муравьев до крайности разнообразны, но преимуще-
ственно связаны с почвой и, кроме того, характерно, что в них не бывает
ячеек для отдельных личинок.
Постройки т е р м и т о в конструктивно сходны с таковыми муравьев, но
в связи с большим значением древесины для термитов эта последняя в зна-
чительном количестве входит в состав стенок термитников, которые отлича-
ются большой твердостью, тогда как размеры термитников иногда громадны.
Интересна также строительная деятельность ж у к о в н а в о з н и к о в .
Они выкапывают различного типа камеры и галереи, у некоторых видов
более метра глубины и снабжают их запасом пищи (навоза) для личинок.
Запас бывает оформлен в виде «груши», внутрь которой откладывается
яйцо и в которой навоз различного качества правильно сгруппирован.
Своеобразно изготовление некоторыми видами правильных шаров из навоза,
которые они перекатывают к месту их окончательного потребления (стр. 237).
Самки жуков к о р о е д о в выгрызают так называемые маточные ходы
большей частью в заболони, а некоторые виды в древесине, вдоль которых
раскладываются яички. Выходящие личинки точат каждая свой отдель-
ный личинковый ход. Целый ряд биологических приспособлений к этой
работе проанализирован в блестящем исследовании Шевырева (1907), которое
однакопочти полностью замалчивается в зарубежной литературе (стр. 273).
Наконец, жук д о л г о н о„с и к Deporaus отрезает по геометрически пра-
вильной линии часть листа березы и, оставляя ее висеть на надгрызенной
срединной жилке, сворачивает ее в виде «сигары», внутри которой разви-
вается личинка. Работа жука издавна привлекала внимание исследователей,
в последнее время она была изучена Оксеновым (1946). Сходная биология
свойственна и некоторым другим долгоносикам (Apoderus, Byctiscus).
Обзор построек жуков дал Ленгеркен (1939).
Постройки перепончатокрылых и других насекомых представляют собою совершенно
особое явление. Будучи результатом унаследованной нервной деятельности, они характе-
ризуются структурными признаками, Которые иногда столько же специфичны для дан-
ного вида, как и строение организма. Насекомое активно и в строго определенном
направлении перерабатывает некоторую часть окружающей среды. Постройка является
как бы отпечатком тех рабочих движений, которые выполняются органами насекомого
под влиянием комплекса стимулов, заложенных в нервной системе. По постройке можно
судить о мельчайших деталях поведения насекомого.
Прибавим еще, что возводимые постройки у общественных форм служат для пребы-
вания в них как личинок, так и взрослых, тогда как, например, у одиночных ос и пчел
самка, построив гнездо, более в него не возвращается и, таким образом, деятельность ее
нервной системы ориентирована на обеспечение существования не ее самой, а особей ее
потомства. В этом, как нам кажется, лежит отличие между постройками рассматриваемого
типа и постройками личинок, каковы: коконы, чехлики, различные ходы и т. п. Эти по-
следние необходимы для самого строителя. Следует, впрочем, отметить, что, например,
в ходах жуков короедов оба типа объединены.
Еще одну область нервной деятельности насекомых составляет система
сигнализации, установленная в исследованиях Фриша над медоносной
пчелой (1923) и получившая название «языка пчел». Пчела возвра-
щаясь в улей с полным грузом пищи, проделывает на сотах определенные
телодвижения, «танцы» (по существу она бегает по сотам, делая маленькие
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«руги то вправо, то влево). Танец является мобилизационным сигналом для
других пчел, которые в ответ на него вылетают на поиски того же источника
лищи. Этот последний они отыскивают по запаху, принесенному танцов-
щицей на ее теле. Возвратившись, они танцуют в свою очередь и таким обра-
зом мобилизация все время расширяется. Когда данный источник пищи
иссякает, пчелы, вернувшиеся с неполным грузом корма, не танцуют,
и мобилизация прекращается. На русском языке более подробное изложение
исследований Фриша дано в нашем обзоре (Шванвич, 1926).
Согласно новому исследованию Фриша (1946, см. Канаев, 1948, Гусельники»,
1949, Шванвич, 1949), которое частично видоизменяет его прежние данные, сиг-
«ализация у пчел происходит посредством двух типов танца. Круговой танец
состоит из кругов то вправо, то влево и является сигналом близкого местонахо-
ждения корма в пределах около 50—100 м от улья. При виляющем танце, кото-
рый раньше считался «пыльцевым», пробеги по прямой линии чередуются с дуго-
образными пробегами вправо и влево, причем на прямом пробеге пчела покачивает
•в стороны брюшком (виляет). Оказалось, что, во-первых, чем дальше расположен
корм от улья, тем больше виляний делает пчела на прямом пробеге и тем дольше
зтот последний продолжается. Во-вторых, если за кормом нужно лететь против солнца,
то на прямом пробеге пчела бежит вверх по сотам, а если по солнцу, то вниз.
В-третьих, если нужно лететь вправо от солнца, то прямой пробег наклонен вправо,
и наоборот, причем угол наклона равен углу между направлением солнечных лучей
,и направлением требуемого полета. Таким образом, прямой пробег виляющего танца
показывает, на какое расстояние и в какую сторону должны лететь мобилизованные
пчелы, чтобы найти источник корма, с которого вернулась танцовщица. При малых
расстояниях, сигнализируемых круговым танцем, направление не указывается, что
биологически понятно. Первоначально Фриш считал, что круговой танец моби-
лизует пчел на нектар или сахарный сироп, а виляющий — на пыльцу. Это оказа-
лось неверным; и пыльцевой и виляющий танец могут мобилизовать как на нектар,
так и на пыльцу в зависимости от потребности. Тип танца определяется не родом
пищи, а только ее местонахождением.
Аналогичные системы сигнализаций, несомненно, существуют и у дру-
гих общественных насекомых. В особенности интересны,.конечно, муравьи.
Однако же таких точных данных, как по пчеле, в отношении других насе-
комых нет. Что касается до одиночных форм, то сказанное выше о звуковых
органах прямокрылых (стр. 469), несомненно, принадлежит к области сиг-
нализации, основанной, правда, не на пищевом, а на половом рефлексе.
Возможно, что с этой же точки зрения можно рассматривать некоторые теле-
хроматические окраски чешуекрылых (стр. 462).
Глава XXXVIII
ОРГАНЫ ЧУВСТВ (КРОМЕ ЗРЕНИЯ)
Насекомые обладают многочисленными и высокоразвитыми органам»
чувств или рецепторами. Органы чувств насекомых унимодальны, т. е.
каждый из них приспособлен к восприятию какой-либо одной группы физи-
ческих или химических состояний, но не может воспринимать другие со-
стояния. Несколько особняком стоят проприоцептивные органы, которые
воспринимают состояния, возникающие внутри самого организма.
Структура органов чувств весьма разнообразна, и степень сложности их
также очень различна. Максимальной и очень высокой сложности достигают
у насекомых глаза. В некоторых случаях очень сложны также органы слуха.
Но органы осязания, обоняния, вкуса гораздо более просты и состоят не-
редко из немногих клеток. Эти последние образуют определенную нервно-
чувствительную единицу, известную под названием с е н с и л л ы . Харак-
терно для насекомых, что даже их наиболее сложные органы чувств пред-
ставляют собою по большей части собрание многих сенсилл, сохра-
нивших свою индивидуальность. Поэтому мы остановимся сначала на
строении сенсиллы.
§ 1. ЭЛЕМЕНТАРНЫЕ ТИПЫ СЕНСИЛЛ
Наиболее простые типы сенсилл связаны с осязанием, обонянием и
вкусом. Они делятся на две группы: у одних имеется в том или ином
виде волосок, у других его нет. Из первых самой простой является
т р и х о и д н а я с е н с и л л а , или осязательный волосок (sensilla
trichoidea).
Структура кожного волоска уже была описана (стр. 360). Сенсилла от-
личается от него тем, что, кроме трихогенной и-мембранной клеток (рис. 480
A, Trichg, Memg), в ней есть еще чувствительная клетка (Sen), от которой
к нервной системе идет нервный отросток, а к основанию волоска напра-
вляется рецепторный отросток (Бещ ) , который одет на конце кутикулярной
шапочкой. Движение сочлененного волоска, передаваясь через шапочку
в чувствительную клетку, является сигналом для нервной системы.
Другой тип, известный под именем обонятельного конуса, или б а з и-
к о н и ч е с к о й сенсиллы (sensilla basiconica). отличается превращением
длинного подвижного волоска в короткий тонкостенный конус и наличием
вместо одной чувствительной клетки целой их группы (рис. 480 В, Con). От
этих клеток в конус идет пучок обонятельных палочек (Sti). Если конус ба-
зиконической сенсиллы выдается над поверхностью кутикулы, то в ц е л о -
к о н и ч е с к о й сенсилле (sensilla сое loco nica), он находится на дне ку-
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тикулярного впячения (рис. 480 С). А м п у л л я р н а я сенсилла, или бу-
тылковидный орган (sensilla ampullacea), глубоко погружена под поверх-
ность кутикулы (рис. 480 D). Вторая группа сенсилл характеризуется отсут-
ствием волоска, и их рецепторная поверхность представлена пластинкой. За
основную форму ампуллярных сенсилл можно принять п л а к о и д н у ю ,
или п о р о в у ю п л а с т и н к у (sensilla placoidea), называемую также
обонятельной пластинкой. Трихогенная клетка сохраняется (рис. 480 Е
г
Trichg), но сидит на пучке чувствительных клеток (Sen) с их обонятель-
ными палочками (Sti), частично охватывая их, и не образует волоска.
Рецепторной поверхно-
стью служит тонкая хи-
тиновая пластинка (Р1),
образованная мембран-
ной клеткой (Memg). И»







тем, что ее рецептор-
ная поверхность имеет
форму низкого купола
(рис. 480G, Сир), сре-
дина которого лежит вро-
вень с поверхностью ко-





типа приводит к погру-
жению купола под по-
верхность кутикулы
(рис. 480 F).
Если нет сомнений в
том, что перечисленные
сенсиллы представляют
собою органы чувств* то
установить, служат ли
они для обоняния или
для вкуса, значительно-
труднее. Их структура
дает возможность лишь в-
весьма ограниченной мере судить об их функции, поэтому экспериментальные
исследования в этой области особенно интересны. Можно наметить три основ-
ных метода, которые используются при изучении физиологии органов чувств.
Во-первых, непосредственное наблюдение за поведением насекомого в тех
или иных условиях, причем к этому нередко присоединяют выключение изу-
чаемых рецепторов. Во-вторых, метод условных рефлексов, состоящий
в создании ассоциации между безусловным раздражителем, например, пи-
щей, и раздражителем условным, например, цветом или запахом. При этом
выясняется способность различать друг от друга сходные раздражители*
В-третьих, возбуждение в чувствительном нерве регистрируется при помощи
электрической аппаратуры и, таким образом, устанавливается, каковы те
раздражители, на которые отвечает данный орган чувств.
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Рис. 480. Элементарные сенсиллы. А •*- трихоидная (ося-
зательная); В — базиконическая (обонятельная); С —
целоконическая; D — ампуллярная; Е — плакоидная
(обонятельная); F, G—колоколовидные.
Con — конус (видоизменение волоска), Сир—куполовидная рецеп-
торная поверхность, Мет — сочленовная мембрана, Мет. Ь —
базальная мембрана, Memg — мембранная клетка, /W. — нейри-
лемма, Р1—рецепторная пластинка плакоидной сенсиллы, Sen—
чувствительная нервная клетка, Sen, — ее кутикулярная ша-
почка, Sti — обонятельная палочка, Trich —осязательный воло-
сок. Trichg — трихогенная клетка. Кутикула черная, на рисун-
ках С, F изображена только кутикула, мембранные клетки за-
штрихованы косыми линиями, трихогенные — точками.
§ 2. ОРГАНЫ ХИМИЧЕСКОГО ЧУВСТВА
1
 Обычно объединяют органы обоняния и органы вкуса вместе, ибо и те и
другие служат для анализа химизма среды и являются хеморецепторами.;
Друг от Друга они физиологически отличаются тем, что обонятельные ор-^
ганы служат для анализа газообразной среды, а вкусовые — жидкой. Пер-
вые находятся, главным образом, на антеннах, а вторые связаны преимуще-
ственно с ротовым аппаратом. Однако можно думать, что различие между
теми й другими лежит глубже. Для вкусовых адэкватны раздражения, про-
изводимые растворимыми веществами, нередко находящимися в состоянии
ионизации. Между тем, природа летучих веществ, которые воздействуют
и а органы обоняния, совершенно иная,
А. Органы обоняния
Нередко говорится, что антенны насекомых есть органы обоняния. Вы-
ражение это не вполне точно, ибо собственно обонятельными органами слу-
жат сенсиллы, которые . .
присутствуют на антен-
нах обычно в большом,





ский типы. Они пред-
ставлены очень обильно
на антеннах пчелы (рис.
481 А, В). Как уже упо-
мянуто, рабочая пчела
имеет около 6000 пла-
коидных пластинок на
каждой антенне. Кону-











Жука Иногда ОНИ СО- ^
кс
' ^ l - Обонятельные органы Apis mellifica. A — ан-
- * • ' ' тенна рабочей пчелы, видно распределение перовых пла-
1
стинок; В — деталь части членика антенны; С — раз-
рез через плакоидную и базиконическую сенсиллы.
Из Вигглесворта.
браны в группы, кото-
рые у мух находятся в
глубоких ямках (рис.
482 А, В, О If), а у ци-
кад, наоборот, на ко-
нусовидных выступах (рис. 482 С, D, Olf). В этих случаях мы можем го-
ворить о настоящих обонятельных органах. Следует отметить, что такие же
сенсиллы иногда находятся на ротовых придатках. Так, у плавунца они
сидят на максиллярных, у навозника Geotrupes — на лабиальных щупиках,
у прыгающих прямокрылых — даже на лабиальных и максиллярных же-
вательных лопастинках, тогда как у капустницы они сидят, в глубокой
обонятельной ямке лабиального щупика (рис. 482 Ё, Sen). Кроме того,
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нередко наблюдается корреляция между обонянием и количеством сенсилл
и вообще степенью развития антенн. У самцов бабочек, отыскивающих самку
по запаху, например, у сатурнии антенны сильнее разветвляются и имеют
гораздо большую поверхность, чем у самок. У стрекоз и у поденок антенны
рудиментарны, что ставится в связь с тем, что максимальную активность'
'!"">' эти насекомые обнаруживают на
лету. У мух, питающихся на цве-
тах и, следовательно, руковод-
ствующихся в значительной мере
зрением, на антеннах насчиты-
вается 1972 сенсиллы типа простых
и погруженных конусов. У мух,
питающихся навозом и падалью,
для которых обоняние играет уже
большую роль, тех же сенсилл
насчитывается 3584, и, наконец, у
оводов, которые отыскивают мле-
копитающих для откладки яиц на
их тело, число сенсилл на антен-
нах достигает 6383.
Экспериментальных исследова-
ний по зависимости обоняния от
целости антенн было много. Ука-
жем, например, на исследования
Миннича (1924), который показал,
что бабочка репница развертывает
свой хоботок, чувствуя запах
яблочного сока. Если ампутировать
одну антенну или выключить ее,
покрыв вазелином, то эта реак-
ция ослабевает всего на 6°/„, нр
если аналогичным образом опери-
рованы обе антенны, то обонятель-
ная реакция снижается на 58'/«.
Весьма точны опыты Фриша (1919,
1921) с пчелой. У нее обонятельные
сенсиллы находятся на восьми сред-
них и концевых члениках антенн и
отсутствуют на четырех первых
(рис. 481 А). Ампутация обоня-
тельных члеников одной антенны
целиком почти не отражается на
способности пчелы стличать одни
запахи от других. Симметричная
ампутация другой антенны унич-
тожает обоняние полностью, но
достаточно оставить один обоня-
тельный членик из шестнадцати или даже половину членика, чтсбы следы
обоняния сохранились. Таким образом, у пчелы обонятельные рецепторы
полностью сосредоточены на антеннах, тогда как у репницы, очевидно,
дело сбстоит иначе.
Американский исследователь Мак Инду 1914—1938) отрицает обонятельную роль
антенн и стремится показать экспериментально,что главное обонятельное значение имеют
сенсиллы, рассеянные по телу .особенно у основания ног и крыльев. Такая крайняя точка
зрения не находит себе поддержки и не может быть принята, но тем не менее несомненно,
что обоняние не есть исключительная монополия антенн. Известно, что тараканы, сверчки
и навозники могут отличать запахи при помощи щупиков, хотя роль антенн у них, несом-
ненно, является преобладающей.
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Рис. 482. Обонятельные органы различных
насекомых. А — разрез антенны мухи Cal-
liphora; В — разрез обонятельной ямки
мухи Serkomyia borealis (Syrphidae); С —
антенна цикадыFulgora maculata; D— раз-
рез через ее обонятельный бугорок; £—раз-
рез через конец лабиального щупика ба-
бочки Pieris brassicae.
Cut — кутикула, Jo — джонсонов орган, Й—нерв,fiL — нгйрилемма, 01}—обонятельная ямка, так же
обонятельный бугорок, S — опорные клетки,
Sen — сенсорная клетка, S. tr — трихоианые сен-
силлы, Тг — трахея, 7, 2, 3 — членики антенны.
Особняком стоит вопрос об обонятельном анализе у водных насекомых,
так как здесь особенно трудно отграничить обоняние от вкуса. Однако,
если кормить водолюба в воде раствором скатола (0,017—0,00025°/0), то
запах последнего вскоре начинает вызывать у жука характерные жующие
движения челюстей даже в отсутствии пищи. Эта дрессировка не удается,
если ампутированы щупики, но ампутация антенн ей не препятствует. Сле-
довательно, органами обоняния служат только щупики. Это и естественно,
так как антенны водолюба превращены в проводящий аппарат дыхатель-
ной системы (стр. 567). У плавунца отношения иные — антенны не имеют
специальной связи с дыханием и несут обонятельную функцию. Но, кроме
того, для обоняния служат и максиллярные щупики; поэтому для уничто-
жения обоняния у плавунца нужно ампутировать и антенны и щупики
(Шаллер, 1926).
Обонятельный анализ с большой подробностью изучен у пчелы. Про-
изводя кормление пчел сахаром в кормушках, которые заряжались цветоч-
ными запахами (в кормушку помещалась ароматическая эссенция из того
или иного цветка), Фриш установил (1919), что пчелы различают множество
цветочных запахов. Они могут отыскивать «дрессировальный» запах среди
других, мсгут переключаться с одного запаха на другой, могут быть также
приучены получать отвратительно пахнущую пищу (запах скатола и т. п.).
Качественно обоняние у пчелы сравнительно мало отличается от такового
человека. Вещества, имеющие различный химический состав, но одинаковый
для нас запах, как например, нитробензол и масло горьких миндалей, пчелы
не отличают друг от друга. Но в некоторых случаях сходные для челове-
ческого обоняния, но химически различные вещества, как например, амил-
ацетат и метилгептенон, легко различаются пчелами. Нако>ец, острота
обоняния пчелы, т. е. способность улавливать очень слабые запахи, при-
близительно соответствуют этой же способности людей, одаренных в этом
отношении выше среднего. При работе на цветах пчела руководствуется за-
пахом лишь на близком расстоянии, тогда как издали ориентируется при
помощи зрения.
У жуков навозников к привлекающим компонентам запаха их пищи
принадлежат индол, скатол, аммиак. Острота их обоняния в опытах невы-
сока; при неподвижном воздухе Geotrupes находит навоз на расстоянии
всего лишь 50—70 см.
Однако падчльные жуки Necrophorus и Silpha возвращаются с расстояния около
9 метров на тот труп, с которого были взяты, а при благоприятном ветре находят
трупную приманку на расстоянии до 90 метров. Главные обонятельные сенсиллы на-
ходятся у них на трех концевых члениках антенн и служат для дальней ориентации,
дополнительные на пальпах — для ближней (Детье, 1947).
Согласно Рудольфсу (1922), комаров Aedes привлекает СО2, NH4OH,
температура 35—37° и влажность, т .е . практически компоненты выдоха и
последних продуктов обмена человека. Интересно, что привлекают также
некоторые аминокислоты. Сходные результаты приводят и другие авторы
(Беклемишев, 1944).
Однако дело не ограничивается обонятельным анализом, близким к че-
ловеческому. Бабочки при откладке яиц отыскивают кормовые растения
гусениц, которые для питания самих взрослых насекомых значения не имеют.
Олеандровый бражник в Средиземноморской области откладывает яйца на
олеандр (Neriutn oleander); залетая в среднюю Европу, он выбирает для
этого Vinca major, а в Индии — Trachelospermum jasminoides. Все три ра-
стения принадлежат к семейству Аросупасеае. Бражник Macroglossa
stellatarum откладывает яйца на подмаренник или на зеленый субстрат,
который смазан соком этого растения. Основную роль играют здесь,
очевидно, различия запахов растений, которые неощутимы для чело-
веческого обоняния. Если в этих случаях кроме обоняния, несомненно,
играет роль и зрение, то у перепончатокрылых, паразитирующих на личин-
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ках усачей и рогохвостов, зрению нельзя приписать никакой роли, ибо,
как известно, наездник Ephialtes отыскивает на коре дерева место, под
которым в древесине на глубине нескольких сантиметров находится нуж-
ная ему личинка. Наездник сначала ощупывает антеннами кору, затем,
когда место найдено, он сгибает антенны почти пополам, прикладывает
к коре их концевые половины и приступает к просверливанию коры
(стр. 315).
Из этого ясно, что антенны играют важную роль в нахождении добычи.
У муравьев антенны играют исключительно важную роль, более важ-
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Рис. 483. А — самка тутового шелкопряда, вывернувшая
ароматические железы, из Пояркова. В— разрез через
предполагаемый орган вкуса клопа Graphosoma lineatum,
из Иммса. С — хеморецептор на лапке бабочки Pyrameis
atalanta, из Иммса.
Cut — кутикула, Cj — шапочковая клетка, Р — пора в кутикуле,
Рар — сосочек, Scol — сколопидий, Sen — сенсорная клетка, Trich —
волосок, Trich1 — темно окрашенный конец волоска, Trichg—три-
хогенная клетка, Vac — вакуоль.
имеет определенную
полярность. Так, например, если повернуть на 180° дорогу, по которой они
ходят к тлям, то движение по ней совершенно расстраивается.
Наконец, широко известен удивительный способ привлечения самцов
самкой у ряда бабочек из Heterocera. У самки имеются специальные железы,
обычно между восьмым и девятым сегментами брюшка. У тутового шелко-
пряда они способны выпячиваться (рис. 483 А). Человеческое обоняние не
улавливает запаха жидкого секрета этих желез, но самцы данного вида
привлекаются им в неббычайной степени. Со времени классических опытов
Фабра над грушевой сатурнией известно, что самцы этого вида могут при-
летать к самке за несколько километров/Результаты эти подтверждаются
и новыми данными, причем в некоторых опытах к самке прилетало
до 127 самцов. Деятельным является именно секрет желез, а не сами
насекомые. Если вырезать железы у самки, то самцы устремляются
к железам, или к бумаге, смоченной их секретом, но оперированная
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самка теряет всякое привлекающее действие. Замечательна стойкость дей-
ствия секрета — известны случаи, когда самцы прилетали к ящичку, в ко-
тором самки сидели год тому назад. Посторонние запахи, хотя бы очень
резкие, как например, табачный дым, совершенно не препятствуют при-
влекающему действию самки. После копуляции оно, однако, быстро ослабе-
вает или исчезает совсем. Самка, плотно накрытая стеклянным колпаком,
не оказывает никакого действия. Самцы этих видов имеют сильно перистые
антенны. Ампутация антенн уничтожает у них описанную реакцию, хотя при
контакте с телом самки копуляция может произойти. Наиболее просто до-
пущение, что секрет самки обладает запахом, неощутимым для человека и
распространяющимся на большие расстояния. Но трудно объяснимым мо-
ментом является громадность этих расстояний и вытекающая из этого до-
пущения, как следствие, крайняя дисперсия пахучего вещества без утраты
эффективности. В литературе высказывалось предположение, что самки
являются источником лучистой энергии. Однако экспериментальная про-
верка этой гипотезы не дала положительного результата.
Остановимся на опытах Фабри (1935), производившихся над Saturnia pyri в Полтав-
ской области. В одном из них 20 экземпляров самцов, с помеченными краской крыльями,
были выпущены на расстояние 8 км от пункта, где находились самки. Первый помечен-
ный самец прилетел через 45 минут после выпуска. За ним последовали еще 3, прочие
«е прилетели. Не исключена, конечно, возможность, что они были отвлечены самками,
находившимися на свободе. Фабри отмечает, что самцы летели через пески, возвышен-
ности, кустарники, леса и сады. Интересны два обстоятельства, трудно совместимые, по
нашему мнению, с гипотезой запаха. Во-первых, выпущенные самцы тотчас «взвились»
«а большую высоту и затем «сразу держали направление» к пункту самок, во-вторых,
в вечер опыта стояло полное безветрие, тогда как в другом опыте самцы прилетели к
самке и против ветра, правда легкого. Частичная ампутация антенны у самца Saturnia
pyri не уничтожала его способности отыскивать самку, полная— уничтожала.
Б. Органы вкуса
Вкусовые сенсиллы, т. е. сенсиллы, обнаруживающие вещества рас-
творенные в воде, не могут быть точно характеризованы по их структуре.
Повидимому, наиболее характерными вкусовыми рецепторами являются
тонкостенные погруженные конусы (рис. 480 F). Указывается, что
благодаря узкому пространству вокруг конуса обеспечивается длитель-
ное капиллярное удержание жидкости около рецепторной поверхности,
так что конструктивно получается сходство со вкусовыми сосочками мле-
копитающих. Но в то же время отмечается, что аналогичные капиллярные
условия имеют место и в бутылковидных сенсиллах (рис. 480 D), которые,
например у перепончатокрылых, находятся на антеннах и не могут поэтому
служить для вкусового анализа. С другой стороны, у бабочек описаны во-
лосовидные вкусовые сенсиллы (рис. 483 С), а у нолужесткокрылых на дне
глотки — довольно сложные органы, принимаемые за вкусовые. Они
состоят из пластинки, пронизанной отверстиями (числом до 600), через ко-
торые, повидимому, проходят отростки чувствительных клеток (рис. 483 В).
Более точны сведения о локализации вкусовых органов. Они располагаются,
во-первых, на ротовых придатках в ротовой полости, а иногда даже на антен-
нах, и, во-вторых, на подошвенной стороне лапок.
Основьп очной методики исследования вкусового чувства у насекомых за-
ложены Фришем (1927, 1934). Он предлагал пчелам сахар в растворах
различных концентраций, а также примешивал к сахарному корму
различные другие вещества и регистрировал активность сосания этих
жидкостей и отказы от них, Миннич (1921, 1922) установил, что
если подошва лапки бабочки или мухи прикасается к жидкости, которая
в данный момент физиологически необходима для насекомого, то оно реаги-
рует развертыванием хоботка (рис. 484 .4, В, D). Этими и сходными опытами
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было доказано, что насекомые различают четыре основных вкуса: слад*
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Рис. 484. Чувство вкуса. А — муха прикасается лапками к чистой
воде, хоботок остается сложенным; В — муха развертывает хоботок
при прикосновении лапок к очень слабому раствору сахара, по
Минничу, из Фриша; С — бутыль содержит 1 литр воды, рядом
кучки сахара, которые нужно растворить в литре, чтобы раствор
был заметно сладок для: 1 — пчелы, 2 — человека, 3 — гольяна,
4 — бабочки, по Фришу; D — Pyrameis atalanta отвечает развер-
тыванием хоботка на смачивание лапки яблочным соком, по Мин-
ничу, из Шванвича.
пьют 8,5% раствор тростникового сахара, но отказываются от 4,25е/,
раствора, не отличая его от чистой воды. Между тем, для человека сладкий
вкус ощутим в 0,4% растворе, а дневные бабочки (см. Шванвич, 1926),
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обнаруживают необычайно высокую чувствительность и отличают от водь»
0,0027% раствора сахара (рис. 484 С). Таким образом, в отношении»'
сладкого вкуса чувствительность пчелы невысока. Далее оказалось,.,
что пчела отказывается от целого ряда С а х а р о в , которые не содер-
жатся в нектаре цветов, например от галактозы, маннозы, ксилсзы,.
лактозы и т. д. Их, таким образом, можно считать за вещества «не
сладкие для пчелы». Всего было испытано 34 вещества, из которых пчел»
сосет только 9, тогда как сладкими для человека являются 30. Вещества,,
сладкие для пчелы, во-первых, содержатся в ее пище, а некоторые, как на-
пример, трегалоза, в медвяной росе (см. стр. 521), во-вторых, они перевари-
ваются в кишечнике пчелы. К ним относятся тростниковый, виноградный,
фруктовый сахара. При этом, казалось бы, незначительные перемещения"
атомных групп внутри молекулы оказываются достаточными, чтобы в-
корне изменить вкусовые свойства вещества.
Так d-глюкоза (1) и d-маннсза (2) чрезвычайно близки по своему
химическому строению:
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Эти сахара отличаются только обратным расположением гидроксила и>,
водорода около второго сверху атома углерода и, тем не менее, глюкоза при-
емлема для пчел, а манноза отвергается. Суррогаты Сахаров, как сахарин,
дульцит и др., имеющие, как известно, совершенно иной химический состав,.
также отвергаются. Отвергаются также такие сладковатые вещества, как
глицерин. Но от ацетилсахарозы, горькой для человека, пчелы не отказы-
ваются, что может иметь практическое значение в пчеловодстве (Валь, 1936).
Примешивание к и с л о т к раствору сахара приводит к тому, что при до-'
статочном его подкислении пчелы начинают от него отказываться. При эгом-i
оказалось, что одинаковое действие на пчелу оказывают '/во термального рас-,
твора соляной и 7 6 нормального раствора уксусной кислоты. Между тем, для-j
человека последний раствор гораздо кислее первого, и, чтобы получить одина- j
ковые ощущения от обоих, нужно развести уксусную кислоту до 'До нормаль-1
вой, т. е. восприятие кислого вкуса у пчелы идет иначе, нежели у чело-
века. Аналогичные опыты с поваренной солью показали, что пчелы отличают)
сахарный раствор с примесью 0,36% соли от чистого сахара. Для больший--!
ства людей эта концентрация соли неощутима. Таким образом, к соленому)
вкусу пчелы более чувствительны, нежели человек. Наоборот, чувствитель-
!
ность их к г о р ь к о м у оказалась гораздо ниже, чем у человека. Пчелы сво-
бодно пьют сахарный раствор с 0,02% солянокислого хинина, который для»,'
человека очень горек. Отказы, но не всеобщие, начинаются только с 0,08%(
хинина — жидкость, для человека очень горькая. Отмечена также,
зависимость количества принимаемой пищи от ее вкуса — чем выше кон-i
центрация сахарного раствора (до известного предела густоты, препятствую-
щего сосанию), тем в большем количестве пчелы ее потребляют. Отме-
чено также утомление вкусовых рецепторов: посыле сосания очень слад-
кого раствора пчелы отказываются от более слабого. Кроме того, вкусовая*
чувствительность падает с возрастом пчелы.
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Таким образом, основные четыре вкуса — сладкий, горький, кислый
'м соленый —различаются рецепторами пчелы, но отличия от человека
весьма значительны. Сходные результаты получены и для других насе-
комых. Плавунцу при дрессировке на соленый и сладкий вкусы пред-
лагалась вата, смоченная солью, и вата, смоченная сахарным сиропом.
Если он кусал сахарную, то ему тотчас давалось подслащенное мясо,
которое он съедал; если он кусал соленую, то он получал «штраф», так
как, кроме соли, вата была пропитана еще хинином. В результате жук,
•распознав щупиками «штрафной» вкус, обращался в бегство. Этот метод
позволил установить различение четырех основных вкусов.
Аналогичные результаты получены с целым рядом других насекомых,
например, навозниками, усачами, сверчками, различными Rhopalocera,
комнатными и другими мухами.
"Несколько особняком стоит вопрос о восприятии вкуса гусеницами. Хотя они питают-
с я плотной пищей, но пьют также воду. По утолении жажды можно заставить гусеницу
Lymantria снова пить, если вместо чистой воды дать ей раствор сахара не ниже децинор-
мальной концентрации (ттг) • Гусеницы пьют также растворы соленых, кислых и
горьких веществ, если концентрации их невысоки. Так, для поваренной соли кон-
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,центрация выше -^- приводит к отказу, для соляной кислоты и хинина аналогичные
•максимумы равны соответственно 5о?г и γ^r. Гусеницы белянок питаются крестоцвет-
-ними, в которых содержатся горчичные масла. Однако их можно заставить поедать
Iи другие растения и даже бумагу, смазав их горчичным маслом (Фершаффельт, 1910).
Таким образом, привлекающими веществами являются в данном случае горчичные масла.
:На этом основании связывают распространение белянок с таковым крестоцветных (Куз-
нецов, 1930). Личинку пилильщика Prionophorus padi привлекают амигдалины, присут-
ствующие в розоцветных, а листоеда Gastroidea viridula — щавелевокислые соединения,
находящиеся в конском щавеле. Гусеница бабочки данаиды Anosia plexippus начи-
,пает поедать различные листья, если их завернуть в листья ее кормового растения,
молочая, но затем отказывается от них.
(Из опытов с пчелой ясно, что ее органы вкуса находятся на ро-
товых придатках. Но, кроме того, оказалось, что у пчелы и у ос (Vespa, Poli^
stes) вкусовые рецепторы находятся также на восьми концевых члениках
антенн. При их помощи эти перепончатокрылые отличают сладкий, горький
и кислый вкус. Органами вкуса, повидимому, являются плакоидные пла-
стинки. Щупики также могут обладать органами вкуса. Так, плавунцы,
после ампутации щупиков псчти теряют способность к различению вкуса,
так что даже прием пищи несколько затруднен. Но после этого начинают
плавать с раскрытой ротовой полостью, из чего ясно, что в этой послед-
ней также есть вкусовые рецепторы . У водолюба обнаружено дифферен-
цированное размещение рецепторов. Концы нижнегубных щупиков реаги-
руют на кислые вещества, но не реагируют на соленые и сладкие, тогда
как концы максиллярных реагируют на соль, сахар и хинин. У каллк-
.форы вкусовые органы расположены по краям орального диска.
Тарзальные вкусовые рецепторы, кроме ряда дневных бабочек, обна-
ружены также у каллифоры и у пчелы. Физиологически они изучены до-
вольно подробно и обнаруживают весьма высокую чувствительность. Так,
бабочка Pyrameis, долго не получавшая пищи и питья, отвечает разверты-
ванием хоботка на смачивание водой подошв лапки. Когда жажда удовле-
творена, вода перестает оказывать действие < Но раствор сахара снова вы-
зывает указанную реакцию (рис. 484 D). Последняя, однако, сильно изме-
няется в зависимости от физиологического состояния. Вышеупомянутая
очень высокая чувствительность бабочек к примеси сахара (0,0027%) об-
наруживается лишь после длительного голодания, почти приводящего
к смерти, тогда как насытившаяся бабочка не отвечает даже на гораздо билее
высокие концентрации, и только раствор в 3,42% заставляет ее развернуть
хоботок. Отмечены также физиологические различия между тарзальными
й головными рецепторами. У каллйфоры лактоза практически не действует
на рецепторы на лапках, тогда как оральный диск очень чувствителен к
этому веществу. У пчелы антеннальные рецепторы в 12 раз более чувстви-
тельны к сахару, нежели тарзальные.
Наконец, вкусовые рецепторы могут иметь специальное значение в связи с размно-
жением. Так, хлопковая совка откладывает яйца на растения, которые снабжены желези-
стыми волосками. Секрет волосков содержит щавелевую и муравьиную кислоты и неко-
торые другие вещества. Муравьиная кислота, взятая в чистом виде, привлекает яйцекла-
дущих бабочек на расстоянии, тогда как щавелевая, которая не является летучей,
вызывает откладку яиц лишь при контакте с лапками (Лозина-Лозинский, 1942)
§ 3. ОРГАНЫ МЕХАНИЧЕСКИХ ЧУВСТВ
Осязание при контакте с различного рода субстратами для насекомых,
как и для других организмов, чрезвычайно важно. Особое значение имеет,
очевидно, контакт крыловых поверхностей с воздухом при полете. Поэтому
мы находим у насекомых многочисленные контактные рецептары или ор-
ганы осязания. С ними связаны также органы проприоцептивного характера,
т. е. такие, которые служат для анализа раздражений, возникающих внутри
Рис. 485. А — подкожное нервное сплетение личинки Melolontha, по Заварзину.
В — чувствительные мультиполярные клетки с свободными нервныХад оконча-
ниями на поверхности средней кишки личинки Melolontha, по Орлову.
MF — мышечные волокна, NF — нервные волокна.
самого организма в результате, например, сокращений мышц. К пропри-
оцептивным органам обычно относят сеть нервных клеток, находящихся под
кожей и в стенках кишечника. Подкожная сеть (рис. 485 А) особенно
хорошо представлена у мягкокожих личинок. У форм со значительной скле-
ротизацией она сосредоточена преимущественно в мягких сонленовных про-
межутках. Ее клетки обычно не достигают до гиподермы и ветвятся в мыш-
цах и основной перепонке. Варикозный (узловатый) характер отростков
указывает на сенсорную функцию этих клеток. В сочленениях они могут слу-
жить для анализа положений и движений соответствующих частей тела, им
приписывается также температурная и болевая чувствительность. В кишеч-
нике аналогичная сеть клеток оплетает мышечные слои (рис. 485 В)
и является периферической частью стоматогастрической системы. Иннерва-
ция такого типа может служить основой мышечного чувства. В скелетной
системе она пока не найдена, но возможно, что свободные нервные оконча-
ния есть в сухожилиях (Орлов, 1924) и что последние также служат для кон-
троля мышечных напряжений. Проприоцептивные органы вообще довольно
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разнообразны, К ним относятся органы равновесия и хордотональные ор-
ганы (стр. 653, 655), а, например, при чистке антенн или ног осязательные
волоски служат пррприоцепторами.
А. Роль трихоидных сенсилл
Осязательные органы представлены у насекомых в виде трихоидных
сенсилл. Функции осязания и вообще механических чувств приходится
приписывать тем сенсиллам, кутикула которых слишком толста для хемо-
рецепторных функций. Строение и механизм действия осязательных воло-
сков уже рассмотрены (стр. 614). Они сосредоточены главным образом на
тех частях тела, которые наиболее часто прикасаются к субстрату, на кон-
цах ног, антенн ротовых придатков и т. п. Они есть даже в кишечнике. На
крыльях они преимущественно расположены в тех их частях, которые обна-
Рис. 486. Осциллографические реакции церкального нерва Gryllus на
раздражения, вызываемые: А — легким дуновением воздуха; В — музы-
кальным тоном в 100 колебаний в 1 сек.; С — т о ж е , 300к/с; D — тоже,
900 к/с. Прямые линии отвечают 20 миллисекундам. По Пумфрею и Равдон-
Смиту,
жены в положении покоя. У форм, живущих в полостях, как например,
у разного рода почвенных личинок или у живущих под корой клопов Ага-
dus, они распределены по всему телу приблизительно равномерно.
Трихоидные сенсиллы служат для рецепции чисто контактных стимулов
и, несомненно, являются также рецепторами колебаний типа звуковых. Давно
было известно, что многие личинки реагируют на звуки. Миннич (1925) пока-
зал, что гусеница траурницы отвечает на звуки приподыманием передней
трети тела. Положительный эффект дают человеческий голос, скрипка, орган,
рояль. Но, например, гальтонов свисток (высокие звуки которого 50—60 тыс.
колебаний в секунду не воспринимаются человеческим слухом) не дает
эффекта. Диапазон звуков, вызывающих у гусеницы указанную реакцию,
довольно широк—от 32 до 1024 колебаний в секунду. Короткие звуковые
сигналы с интервалами в 5 секунд не вызывают заметного утомления, даже
при повторении до 100 раз, но длительный непрерывный звук вскоре ведет
к прекращению реакции. Гусеницы, переставшие вследствие утомления
отвечать на звук в 256 колебаний в секунду, не отвечают также и на более
высокий звук в 512 колебаний, но обратный опыт дает обратный результат,
т. е. гусеницы, переставшие реагировать на 512 колебаний, отвечают на
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звук в 256 колебаний. Реакция на звук ослабевает, если одновременно под-
вергать гусеницу действию тока воздуха* Обезглавленные гусеницы и даже
отдельные куски туловища дают реакцию. Однако она прекращается или
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очень ослабевает, если выключить волосяной покров посредством обжига-
ния волосков, посыпания их мукой, или обрызгивания водой, которая кап-
лями собирается на их концах. Во время линьки, пока волоски еще мягки,
Гусеница не реагирует на звуки. Таким образом, трихоидные сенсиллы
гусениц служат рецепторами звука. Этот вывод был позже подтвержден
другими авторами на различных видах гусениц, а также на тараканах,
листоедах и других насекомых.
Пумфрей и Равдон-Смит (1936) применили к изучению этого вопроса
более точный метод. К нерву живого насекомого прикладываются платино-
вые электроды, соединенные с усилителем и осциллографом; Изменения
физиологического состояния нерва записываются прибором на движущейся
ленте. Объектом служили сенсиллы на церках таракана (Pertplaneta ame-
ricana) и сверчка (Oryllus domesticus). Как показывают записи (рис. 486),
нерв сверчка дает ответы на звуковые волны. Так, на протяжении 0,02 се-
кунды звук в 100 колебаний в секунду дает два подъема линии (рис. 486 В),
а звук в 300 колебаний— шесть подъемов (рис.486 С). Очевидно, каждая
звуковая волна вызывает синхронное изменение электрического состоя-
ния нерва. Эта реакция, однако, ограничена известными пределами. Что
касается верхнего предела, то при 900 колебаниях ответы нерва становятся
асинхронными (рис. 486 D). Легкое дуновение воздуха также дает реакцию
(рис. 486 А). При смазывании вазелином вентральной поверхности церкуса,
где сосредоточены длинные волоски, описанная реакция исчезает, смазыва-
ние дорсальной стороны, где длинных волосков нет, на реакцию на влияет.
Следовательно, рецепторами звука являются именно длинные трихоидные
сенсиллы. Низкие звуки очень слабой интенсивности, не слышимые челове-
ком, дают реакцию в церкальном нерве сверчка. Таким образом, способность
црихоидных сенсилл улавливать звуковые колебания вполне установлена.
Б. Статические и пелотактические органы
Из органов равновесия у сухопутных форм заслуживают внимания ста-
тоцисты тлей (Phylloxera) и хермесов (Cherm.es). Они находятся при
основании передних крыльев между передне- и среднегрудью и состоят,
из замкнутого пузырька, внутри которого на трех стержнях поддержи-
вается статолит. Однако эти данные не были подтверждены в дальней-
шем, и предполагается, что у сухопутных насекомых равновесие сохра-
няется посредством раздражений, поступающих в нервную систему от
конечностей. Равновесие при полете у двукрылых, повидимому, свя-
зано с работой жужжалец (стр. 260). Однако если это так, то остается
открытым вопрос о насекомых, не имеющих жужжалец. Больше известно
об органах равновесия водных форм, где специальный пузырек воздуха
оказывает давление на соответствующие нервные окончания. Так,
у г л а д ы ш а (рис. 487 А) его короткая четырехчлениковая антенна (В)
прилегает к скоплению воздуха (Аег), который облекает всю брюшную
поверхность. При удалении антенн плавание гладыша утрачивает нор-
мальный характер, он переворачивается спиной вверх, выныривает
на поверхность в вертикальном положении и т. д. При изменении поло-
жения насекомого, видимо, изменяется давление воздушного запаса на
антенны. Изменения воспринимаются щетинками, которые находятся на
третьем членике антенн на стороне, обращенной к воздуху (рис. 487 В).
У личинок Nepa и Ranatra длинные волоски брюшных дыхательных ка-
налов прерваны и заменены короткими сенсорными волосками (рис. 487 С, D).
Воздушный запас каналов выступает здесь в виде' пузырька наружу, и из-
менения его состояния воспринимаются волосками.
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Орган равновесия у личинки комара Ptychoptera наиболее близск,
к типичному статоцисту, хотя в то же время имеет своеобразные черты. Он со-,
Рис. 487; Орган равновесия. А — голова и переднегрудь и В — антенна и ее щетинка
у Notonecta glauca. Щетинки антенны регистрируют давление воздушного запаса (Аег),
по Веберу. С — личинка Nepa, снизу; D — часть дыхательной бороздки личинки
; Ranatra, из Вигглесворта.
Аег — воздушный запас на брюшной поверхности, Ant ~ антенна, Cxt — кокса переднегруди, Fern —
бедро* 1Л — нижняя губа, Lbr — верхняя губа, ityj — пронотум; Plt — плейрит переднегруди,1Resp — дыхательная бороздка, Тг — вертлуг.
стоит из выпуклого участка покровов (рис. 488 С, Рг), под которым находится
небольшая полость. Полость изнутри ограничена^ тонкой мембраной, к
которой прикреплена мышца (пг), и с нею же соединена биполярная чувстви-
Sert
А/
Рис. 488. Органы равновесия у различных насекомых. А — голова поденки (про-*
зрачная); В — пальменов орган личинки поденки Heptagenia interpunctata; С—ста-
тический орган личинки Ptychoptera contaminate; D — статопелотактильный орган
личинки Limnophila tenuipes; Е — орган равновесия личинки слепня из Холодков^
ского. '
Capsi-1 -"-семь капсул с хитиновыми шариками на ножк,ах внутри, Chit — слоистый хитин, Ер —эпи-
телии, Intg — впяченне кожного покрова, т — мышца, J^ — нерв, Рг — выпуклость покровов, Sen —
сенсорная клетка, Sen. s — чувствительные щетинки, Set — Щетинки, образующие сито, Stat-—ста-
тический орган, Stl — статолит, 7>[ — клетки трахеи.
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тельная клетка (Sen). Мембрана представляет собою видоизмененное су-
хожилие. При сокращении мышцы она выгибается внутрь, полость органа
увеличивается. В воде, которая его наполняет, взвешено несколько стато-
литов (Stl). Их прикосновения к стенкам полости являются сигналами для |
нервной системы при движении личинки. В покое мышца расслаблена, и '
полость имеет меньший объем. Орган равновесия у личинок п о д е н о к
находится в голове и представляет собою слоистую хитиновую массу, к кото-,
рой сходятся четыре трахеи (рис.488 А, В, stat, Chit). Повидимому, его вес,
оказывает влияние на нервные окончания, имеющиеся в трахеях. Удаление?1,
органа приводит к тому, что личинки более не сидят под камнем, но рас-
пределяются по всей его поверхности, т. е. их нормальная ориентировка
расстраивается. У личинок с л е п н е й в восьмом абдоминальном сегменте
имеется так называемый орган Грабера. Он помещается в глубоком кожном.
впячении (рис. 488 Е, Intg) и состоит из семи капсул (Caps 1—7), которые
расположены в ряд, увеличиваясь по направлению кпереди, и заключают^
каждая одну пару черных хитиновых шариков на ножках. Он имеет иннерг
вацию (N) и специальную мускулатуру (т) и считается органом равно-
весия, что, Однако, не подтверждено экспериментально.
• Наконец, у личинок комаров Limnophila имеются п е л о т а к т и ч е с к и е органы;
т. е. органы, служащие для различения состояния ила на дне. Орган представляет собою?
впячение покровов, прикрытое снаружи плосколежащими щетинками, как решеткой::
(pacA88D,Set). Изнутри к нему подходит мышца ( т ) ; стенки его покрыты чувствительным»
волосками (Sen. s), а в его полости имеются песчинки. Когда сокращается мышца, полость
органа увеличивается, вода втягивается сквозь решетку щетинок, внутри образуется
водоворот, песчинки приходят в движение и задевают волоски. Чем меньше вода содер---
жит ила, тем большее ее количество входит в орган и тем сильнее движутся песчинки.,
§ 4. ХОРДОТОНАЛЬНЫЕ И СЛУХОВЫЕ ОРГАНЫ.
А. Колоколовидные сенсиллы
От колоколовидных сенсилл рецепторов механического чувства про-
исходят более специализированные сенсиллы хордотональных и слуховых;
органов.
Как мы видели, колоколовидная
сенсилла характеризуется отсутствием
волоска или какого бы то ни было отро-
стка. Ее воспринимающая поверхность
имеет вид купола, погруженного в той F.term
или иной мере в кутикулу. Чувстви-
тельная клетка ее имеет специализи-
рованное окончание. Оно представ-
ляет собою колпачок, который своим
концом входит в эндокутикулу ку-
пола (рис. 480 F, G), тогда как в
клетку от него идет тонкая нить. Этого
типа сенсиллы, очевидно, служат
для анализа происходящих в по-
кровах механических изменений —
натяжений, сгибов и т. п. В соответ-
ствии с этим они расположены на
самых различных местах тела, в том.
числе и на крыльях. Так, например,
Рис. 489. А — колоколовидные сенсиллы»
жужжальца Calllphora, перерезанные-
поперек их длинной оси; В — то же, Sar-<
cophaga, перерезанные вдоль той же.оси.
Из Вигглесворта.
Сир — продольное утолщение мембраны купола,.
Cupj — тонкая мембрана на боку купола,
F. term — терминальный филамент, fit, — нейрин-
лемма, Sen — сенсорная клетка.на крыльях долгоносика Calandra
oryzae, который может летать, коло-
коловидных сенсилл гораздо больше, чем у Calandra granaria, который не
летает, Иногда кутикулярные колокола колоколовидных сенсилл при-
нимают вытянутую форму, причем на каждом данном участке тела
все они вытянуты в
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 одном направлении (рис. 489). Купол похож на;
шлем; его бока состоят из тонкого, а гребень—из толстого хитина.
'При сгибании кутикулы в продольном направлении толстый хитин гребня
доказывает значительное сопротивление деформации, тогда как при попереч-
ном сгибании тонкие боковые стенки шлема дают лишь очень малое сопроти- •
вление и деформируются. Таким образом, раздражения нервного окончания
различны в зависимости от направления давления, которому подвергается
кутикула. Этого типа сенсиллы находятся на жужжальцах двукрылых.
О значении последних уже говорилось (стр. 260), однако данная роль
колоколовидных сенсилл вряд ли единственная, так как они встречаются
•зсакже на рудиментарных крыльях бабочек и куклородных двукрылых.
Б. Хордотональные органы
Хордотонагьные и тимпанальные органы, видимо, отличаются друг от
;друга по природе воспринимаемых раздражений. Но в своей элементарной
Структуре они обнаруживают сходство, так как они построены из особого
!*гипа сенсилл, носящих название с к о л о п и д и е в. Сколопидий состоит
•из трех клеток — нервной, шапочковой и обкладочной.
: Н е р в н а я клетка биполярна (рис. 490 A, Sen) и характеризуется
(специализированным окончанием. Последнее представляет собой полый
заостренный ш т и ф т (рис. 490 A,Sti), от вершины которого к кути-
куле идет терминальный, или концевой, филамент (F. term), а его основа-
ние расширено в виде вакуоли (Vac). Вакуоль и штифт наполнены жидко-
стью. От вершины штифта через вакуоль в чувствительную клетку проходит
юсевая нить (F. ах), разделяющаяся вблизи ядра нервной клетки на
^несколько нитей. Штифт сколопидия находится глубоко под кутикулой и
(Соединен с ней посредством ш а п о ч к о в о й клетки (С
а
). Последняя
•сильно вытянута и одним концом прикреплена к кутикуле, другим охва-
тывает вершинную часть штифта. Концевой филамент целиком проходит
сквозь шапочковую клетку. В месте прикрепления к ней шапочковой
клетки кутикула не обнаруживает отклонений от нормы, свойственных
.другим типам сенсилл. Лишь иногда оно отмечено ямкой, шишечкой и
1т. п. К шапочковой клетке прилегает о б к л а д о ч н а я (С
г
), которая
;охватывает большую часть штифта и вакуоль, а также концевую часть
|иерзной клетки. Для всей системы характерно состояние напряжений,
которое сравнивают с натяжением струны. Последнее иногда обусловлено
тем, что к нервной клетке прикреплены особые л и г а м е н т ы (рис. 490
В, Lig), связывающие ее с каким-либо другим участком кутикулы. Строение
сколопидия может уклоняться от описанной схемы. Во-первых, концевая
нить часто отсутствует (рис. 490 С), и тогда соединение с кутикулой
осуществляется только при помощи шапочковой клетки (С
г
). Во-вторых,
и сама шапочковая клетка нередко отделена от кутикулы, имеет округлую
форму и оканчивается свободно в полости тела (рис. 490 D). По происхо-
:ждению сколопидий, повидимому, можно связать с колоколовидной сен-
1СИЛЛ0Й, если допустить, что последняя погрузилась под кожу, и ее
трихогенная клетка превратилась в шапочковую, а мембранная в обкла-
дочную.
Под х о р д о т о н а л ь н ы м и о р г а н а м и разумеют органы,
которые состоят из группы сколопидиев и натянуты между двумя более
или менее удаленными участками кутикулы. Число их может быть
•большим. Так, например, у американской саранчи Melctnoplus обнаружено
до 76 пар хордотональных органов. По месту положения различают
туловищные, антеннальные, ножные и крыловые хордотональные ор-
ганы. Примером туловищного служит хордотональный орган личинки жука
усача Ergates (рис. 490 F). Он натянут в виде тяжа между двумя более или
.менее неподвижными участками кутикулы. Туловищные органы особенно
распространены у личинок, но встречаются и у взрослых насекомых. Обычно
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они имеют парное и метамерное расположение. Антеннальные хордото-
нальные органы представлены у кузнечика Месопета (рис. 490 G, Chrd).
Орган третьего членика антенны представляет собою пучок сколопидиев,
который одним концом прикреплен к кутикуле и подвешен к стенкам чле-
ника посредством боковых лигаментов {Lig), от его другого конца идет пучок
нервных отростков к антеннальному нерву (N. ant). Таким образом,
этот орган находится в состоянии натяжения.
Хордотональным органам приписывается восприятие механических напряжений
и изменений, происходящих в тех частях кутикулы, с которыми они связаны. Их натяну-
тое состояние, очевидно, важно для выполнения этой функции. Нередко хордотональный
орган связан с межсегментным промежутком или прикрепляется около него и тогда дви-
жение, происходящее в сочленении, естественно дает раздражения органу. В то же время
натянутые хордотональные органы, вероятно, могут воспринимать сотрясения. Перепон-
чатокрылые особенно, например, чувствительны к сотрясениям субстрата. Но грань
между сотрясением и звуком не^может быть точно проведена. Эггерс( 1923) высказал мысль,
что хордотональные органы служат для координации ритмических движений как ске-
летно-мышечных аппаратов, так и мышц сердца. Большее количество и симметричное рас-
положение хордотональных органов позволяет предположить, что они служат для коор-
динации симметричных движений и для ориентации по отношению к силе тяжести, осо-
бенно во время полета (Иммс, 1937).
В. Джонстонов орган
Особняком среди хордотональных структур стоит джонстонов орган.
Он находится во втором членике антенны (pedicellum) и встречается почти
у всех насекомых, даже yApterygota. Степень его развития, однако^ различна.
У кузнечика Месопета он состоит из небольшого скопления сколопидиев,
которые выстилают в виде полого цилиндра стенку второго членика антенны
и соединены своими нитями с сочленовной мембраной (рис. 490 G, Jo). Ма-
ксимальной сложности джонстонов орган достигает у комаров Culicidae,
в особенности у самцов. Первый членик антенны комара короток и широк
(рис. 490 Н, Scap), второй сильно утолщен (Рей). Его дистальная поверх-
ность углублена, и в углублении сидит тонкий третий членик. С третьего
членика начинается жгут антенны, подвижный по отношению к двум основ-
ным членикам. Почти вся полость второго членика заполнена сколопидиями.
Чувствительные клетки (Sen) лежат на периферий, обкладочные (С
г
) и
шапочковые (С2) расположены правильно и радиально, направляясь кон-
цами к сочленовной мембране между вторым и третьим члениками. Их кон-
цевые отростки (490 J, F. term) прикреплены, однако, не к мембране
(Mem. art), а к хитиновым отросткам третьего членика (Cr/J, которые вда-
ются радиально в полость второго членика (Рей). Так как отростки довольно
длинны, то они действуютj как рычаги, и даже слабое качание третьего чле-
ника вызывает значительное их смещение и, следовательно, дает раздраже-
ния сколопидиям. Столь сложное строение позволяет думать, что джон-
стонов орган служит не только для анализа сотрясений, но и звуковых
колебаний. Определенные тоны, издаваемые при роении, вероятно, имеют
какое-то биологическое значение и, возможно, улавливаются джонсто-
новыми органами.
Джонстонов орган очень сильно развит также у жуков вертячек. Послед-
ние, как известно, весьма проворно плавают по поверхности воды. После
ампутации антенн они натыкаются на берег или на стенку аквариума.
Очевидно, при помощи джонстоновых органов вертячка улавливает отражен-
ные волны, которые появляются при ее приближении к берегу. То есть, здесь
мы имеем тот же принцип, который применяется в эхолоте в морском деле
и в радаре в радиотехнике. Его действие доказано также для летучих мы-
шей, которые на лету улавливают отраженные от окружающих предметов
сверхзвуковые волны, производимые их собственным голосовым аппаратом,
и благодаря этому, даже будучи ослепленными, могут летать, не натыкаясь
на препятствия. По существу, разница между всеми перечисленными
случаями лишь в длине волны.
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иРис. 490. А — схема сколопидия; В — схема простого хордотонального органа;
С — сколрпидий из гребня Decticus; D — то же, из субгенуального органа;
Г. Тимпанальные органы
Тимпанальные органы как по своему строению, так и по накопленному
о них экспериментальному материалу, могут считаться органами слуха
насекомых. Их сколопидиальный аппарат по существу сходен с таковым
хордотональных органов. Отличие состоит в том, что они связаны со спе-
циализированным участком кутикулы, который заслуживает названия
б а р а б а н н о й п е р е п о н к и (tympanum). А именно, кутикула
такого участка тонка, иногда натянута при помощи мышц, но главным обра-
зом благодаря напряжению тесно прилегающих к ней трахейных пузырей.
Наконец, иногда барабанная перепонка прикрыта складкой покровов,
напоминающей ушную раковину, или иным способом углублена внугрь
тела. Тимпанальные органы наиболее сложны у групп, обладающих высоко
развитыми звуковыми органами, т. е. у прыгающих прямокрылых и у
цикад. Значительно проще тимпанальные органы бабочек и водных полу-
жесткокрылых.
У к у з н е ч и к о в и с в е р ч к о в тимпанальные органы находятся
в голенях передних ног. Недалеко от колена по обеим сторонам
голени, например, у Phylloptera или Phaneroptera, можно видеть два
овальных оконца, затянутых беловатой барабанной перепонкой и окру-
женных, наподобие рамки, утолщением кутикулы (рис. 491 В2,|)- У ДРУ"
гих, как, например, у Tettigonia,Decticus (рис. 491 £?7), перепонка прикрыта
кожной складкой, так что между ними образуется обширная полость,
но вход в нее представляет собою узкую щель (рис. 491 А). Как видно на
поперечном разрезе и на вскрытой голени (рис. 491 D, Е), полость ее между
обеими барабанными перепонками (Тутр. а, Тутр. р) выполнена двумя
толстыми трахеями (Тг. а, Тг. р). В переднюю ногу входит одна трахея,
но на уровне тимпанального органа она делится на две ветви, которые плот-
но прижаты друг к другу и к барабанным перепонкам. Благодаря давле-
нию воздуха в трахеях перепонки натянуты. Трахеи разделяют полость
ноги вдоль на две части. В вентральной части помещаются мышцы, сухо-
жилия и нервы (рис. 491 Е, m, Tnd, N), дорсальная наполнена кровью
(Haemi)n отчасти жировым телом (Adtp), в ней же помещаются сколопидии
(C2,Sti).l\o структуре и расположению последних в тимпанальном органе
кузнечика различаются три отдела (рис. 491 D). Проксимальный отдел
носит название с у б г е н у а л ь н о г о , т .е . п о д к о л е н н о г о органа
(Subg). Он состоит из множества длинных
 ; сколопидиев, расположенных
веерообразно;, их шапочковые клетки сходятся к одному месту в стенке
голени и прикрепляются к ее кутикуле. Чувствительные клетки соединя-
ются частью с одним, частью с другим из двух нервов, подходящих к органу.
Таким образом, сколопидии субгенуального органа натянуты, как струны.
П р о м е ж у т о ч н ы й отдел (Inter) состоит из немногих сколопидиев,
которые принадлежат к свободному типу, так как концы их не прикреплены
к кутикуле. Наконец, с л у х о в о й г р е б е н ь (crista acustica) состоит
из двух групп сколопидиев — небольшой проксимальной (СП. ас. р) и длин-
ной дистальной (СП. ас. d.). Наиболее замечательна последняя. Ее сколо-
£ — колоколовидная сенсилла из церкуса Blatta orientalis; F — горизонтальный раз- >
рез через туловищной хордотональный орган личинки жука Ergates spiculatus; О —
продольный разрез через антенну кузнечика Месопета varium с джонстоновым орга-
ном и тремя другими хордотональными органами; Н, J — горизонтальный разрез и
его часть через джонстонов орган в основании антенны Culex pipiens.
C t — обкладочные клетки, С2 — шапочковые клетки, Chrdl, Chrd2, Chrd3— хордотональные органы
в первом, втором и третьем члениках антенны, Сг(—хитиновый гребень, Сир—купол. Cut—кутикула,
Endo, Epi, Ехо— эндо-, эпи- и экзокутикула, F. ах— осевой филамент, Fit. с — конус волокон,
F.term — терминальный филамент, Hypd — гиподерма, Jo — джонстонов орган, Ltg — лигамент,
Mem. art — сочленовная мембрана, N — нерв, N. ant — антеннальный нерв, N.Jo — нерв джон-
стонова органа, №. — нейрилемма, Ped — pedicellum, Sen — сенсорные клетки, Scap—scapus,
Sti — штифт, Тг — трахея, Vac — вакуоль, /, 2, 3 — членики антенны.
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пидии расположены в один ряд вдоль трахеи и размер их постепенно умень-
шается к концу. Они также принадлежат к свободному типу, но согнуты так,
что чувствительная клетка прилегает к стенке трахеи"(рис. 491 J^ , Sen), а об-
кяадочная и шапочковая (C^) приподняты дорсально и вдаются в кровенос-
Рис. 491. Тимпанальные органы кузнечиков. А — коленный сустав Tettigonia с щеле-
видными отверстиями тимпанальных полостей; В — схематические разрезы передних
голеней различных кузнечиков: /—Phylloptera, 2, 3 — Phaneroptera, 4 — Haaria,
5-— Phaneroptera, б — Phylloptera, 7 — Decticus, С — то же, сверчков, 8 — Endacusta,
9 — Cophus, 10 — Gryllotalpa, 11 —Orocharis, 12 — Platydactylus, 13 — Gryllus, U —
Qryllus, 15 — Oecanthus? D — вскрытый тимпанальный орган Decticus verrucivorus;
E — он же, в поперечном разрезе на уровне стрелки; на рис. D, F— продольный разрез
через часть его же слухового гребня с четырьмя органами. Из Вигглесворта.
Adlp — жировое тело, Ct — обкладочная клетка, С8 — шапочковые клетки, С/7. ас. й, Cri. ас. р —
дистальный и проксимальный отделы слухового гребня, Cut. е, Cut. i —.наружная и внутренняя кути-
ирго органа, Sen — чувствительные клетки, SH— штифт, Subg — субгенуальный (подколенный) орган,
ТпЛ — сухожилие, Тг — трахея, Тт. а, Тт. р, Тт. s — передняя и задняя трахеи и перегородка, обра-
зованная их сращением, Тутпр. a, Tymp. p — передняя и задняя барабанные перепонки.
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TrgE
ную полость голени. Со стороны полости ноги они прикрыты лишь тонкой
мембраной и слизистым скоплением (Мае). Продольный разрез через слу-
ховой гребень представлен на рис. 491F. Убывание размеров сколопидиев
к концу голени напоминает убывание длины волокон в кортиевом органе
млекопитающих и, возможно, имеет аналогичное значение. Тимпанальные
органы сверчков и медведок устроены в общем так же, но барабанные
перепонки бывают различ-
ной величины и нередко
одна из них отсутствует
(рис. 491 С).
Тимпанальные органы
с а р а н ч е в ы х помеща-
ются по бокам первого
брюшного сегмента (рис. 491
G). Снаружи видна бара*
банная перепонка (Тутр),
отчасти прикрытая перед-
ней и задней складками по-
кровов (рис. 491 Н, Cutlt
Cut2). Изнутри к ней тесно
прилегает большой воздуш-




держивает ее в натянутом
состоянии. Вообще вся эта
часть брюшка заполнена
воздушными мешками. Кро-
ме двух мешков, подпираю-
щих барабанные перепонки,
. есть еще две пары (Trlf
Тг3), все они соприкаса-
ются друг с другом. Впе-
реди от барабанной пере- (1
понки находится первое
абдоминальное дыхальце
(рис. 491 G, Stg I). В на-
Рис. 491. Тимпанальные органы саранчевых. G —
метаторакс и основание брюшка Mecostethus grossus,
вид сбоку; Н — фронтальный разрез через эту же
область Oedipoda coerulescens.
, Audit Auds — слуховые тельца, Си/j, Cats, Cut%—пе-
редняя, задняя и внутренняя кутикулярные складки, Сх
а
,
Сх3 —коксы средне- и заднегруди, Epm^, Ерш, — эпимеры
средне- и заднегруди, Gon —' гонада, m — мышцы, W3— мета-
нотум, R—рамка барабанной перепонки, Stg%, Stgl, StgU —
стигмы заднегруди и двух первых абдоминальных сегментов,
Trg I, Trg II — тергиты двух первых абдоминальных сегмен-
тов, Тг1: Тгч, Тгл — первый, второй и третий воздушные






но с кутикулой, но от ша-
почковых клеток идут во-
локна к специальным слу-
х о в ы м т е л ь ц а м . По-
следних на каждой бара-
банной перепонке четыре; они представляют собою местные небольшие
впячения и утолщения (рис. 491 Н, Audlt Aud2, Aud3) и передают ско-
лопидиям колебания перепонки.
У прямокрылых звуковые и тимпанальные органы лежат в различных
местах тела. Но тимпанальные органы ц и к а д топографически свя-
заны со звуковыми (стр. 472). Барабанная перепонка (рис. 492 А, Тутр)
цикады лежит в той же тимпанальной полости, что и мембрана, дающая
звук (Mem. sir). Она натянута на утолщенной хитиновой рамке (а
х
, а%)
и представляет собою обособившийся участок второго абдоминального
стернита (Strn II). С нею плотно срастается стенка большого воздушного
мешка (рис. 492 В, S. аег), но получившаяся двойная мембрана все же
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настолько тонка, что дает радужное окрашивание в виде концентрических
кругов (рис. 492 А). В ее натяжении участвует также и мышца (рис. 492В, т).
Сколопидии, числом до 1500, в виде толстого пучка помещаются в




Рис. 492. Тимпанальные органы цикад. А — вскрытое брюшко Tibicina haematodes (J,
вид спереди, левая мышца звуковой мембраны (т. str) частично удалена, правая слу-
ховая капсула (Caps, and) вскрыта, внутри видны сколопидии; В — фронтальный раз-
рез через левую сторону основания брюшка Cicadettacoriaria Q$.
Abd II — второй абдоминальный сегмент, at, а2 — передний и задний края второго абдоминального
стернита, образующие рамку барабанной перепонки (Тутр), aerl — наружный воздух, aer% — вну-
тренний воздух, Adip — жиро'вое тело, Ь — углубление стенки слуховой капсулы, Caps, aud — слухо-
вая капсула, Наёт — кровь, m — мышца, т. al — крыловидные мышцы сердца, т. str — мышца
звуковой мембраны, Mem. str — звуковая мембрана, Mes— кишечник, W — нерв, Л. ven — брюшной
нервный ствол, S. аег — воздушный мешок, Scot — сколопидии, Spa — шпатель, кутикулярный
отросток звуковой мембраны, к которому прикреплены лигаменты сколопидиев, Stg — дыхальце,
Ыт 11— второй стернит брюшка, Tnd — сухожилие мышцы звуковой мембраны, Tnd, — его чаше-
видное расширение, служащее для прикрепления мышечных волокон, Гг — трахея, Тутр — бара-
банная перепонка, 1—6 — зоны сколопидиального органа: 1 — лигаменты, 2 — чувствительные клетки,
3 — обкладочные клетки, 4 — штифты, S — шапочковые клетки, б — добавочные клетки.
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лого выступа стенки тела (Caps. aud). Шапочковые клетки сколопидиев
прикреплены посредством добавочных клеток к кутикуле слуховой кап-
сулы. Кутикула в этом месте углублена (рис. 492 В, Ь). Слуховой нерв (N)
подходит к чувствительным клеткам сзади. Соединение с барабанной пере-
понкой осуществляется при помощи многочисленных лигаментов (1). По-
следние, однако,, не доходят до самой перепонки, ибо она образует глубокое
впячение, которое имеет форму шпателя (Spa), входящего далеко в полость
слуховой капсулы. К нему и прикреплены лигаменты. Благодаря тому,
что шпатель и лигаменты сходятся под тупым углом, длина сколопидиев
убывает спереди назад, наподобие струн арфы и наподобие сколопидиев
в слуховом гребне кузнечика. Вся система весьма эластична и находится
в состоянии натяжения. Тимпанальный орган цикады не уступает таковым
прямокрылых по сложности строения, если не превосходит их.
Иначе устроены т и м п а н а л ь н ы е о р г а н ы б а б о ч е к . У Catocala сочле-
новная мембрана между грудью и брюшком образует пару глубоких впячений, которые
встречаются по средней линии тела друг с другом и представляют собою две обширные
полости (рис. 492 С, Aer. L, Аег. т.). Передняя стенка ^каждой из Них образована бара-
j>
Рис. 492. С, D — тимпанальные органы бабочки (Catocala): С — горизонтальный
разрез через тимпанальные органы; D — такой же разрез через левый орган.
АЪА — брюшко, Aer. I, Aer. m—• полость впячения позади латеральной и медиальной барабанных пе-
репонок, наполненная воздухом, Cut — кутикулярные складки, Cutt — кутикулярный гребень, Ltg —
лигамент, N — нерв, имеющий ломаный ход, S. аег— воздушный мешок, Scot — сколопидии, Т1г —
грудь, Тутр. l,Tymp. m — латеральная и медиальная барабанные перепонки.
банными перепонками, которых имеется две. Латеральная (рис. 492 D, Тутр. /.) имеет ско-
лопидиальный аппарат, медиальная (Тутр. т) не имеет. К обеим перепонкам примыкает
спереди большой воздушный мешок (S. аег). Сквозь полость последнего проходят нерв
(рис. 492 D, N), сколопидиальный пучок (Scot) и лигамент (Lig). Все они одеты соответ-
ствующими впячениями стенок воздушного мешка. Характерно, что нерв согнут углом
вследствие того, что он соединен со вдающимся в полость мешка толстым кутикулярным
гребнем (Cuti). Другой угол образуется между нервом и сколопидиями, так как здесь
начинается лигаме'нт. Сколопидии соединены с барабанной перепонкой, но число
их очень невелико, в каждом органе их всего два. По сравнению с органами
прямокрылых и цикад сколопидиальные аппараты бабочек развиты слабо, но полости
и мембраны, наоборот, велики и снабжены специальными опорными образованиями,
обеспечивающими их натяжение. Тимпанальные органы этого типа широко распростра-
нены среди бабочек и найдены в семействах Notodontidae, Lymantriidae, Uraniidae,
у совок и медведиц. В первом брюшном сегменте имеются тимпанальные органы также
у пядениц и огневок, у которых в каждом органе по 4 сколопидия. У многих Rhopalocera
имеются тимпанальные органы во вздутом основании переднего крыла. У представителей
семейства сатирид эти органы особенно развиты, и число сколопидиев доходит до 40.
Выше приведен ряд наблюдений и экспериментов, которые показывают,
что прямокрылые слышат издаваемые ими звуки и что это имеет определен-
ное биологическое значение (стр. 470). Остановимся еще на некоторых
относящихся сюда данных. Тимпанальные органы прямокрылых были
изучены посредством метода регистрации электрических состояний в нерве
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(стр. 653). У саранчевых диапазон улавливаемых звуков лежит между 300
и 20 000 колебаний в секунду, причем к низким звукам чувствительность
ниже, а к высоким выше, чем у человека. Диапазон сверчка простирается
от 300 до 8000, а у кузнечиков Amblycorypha и Pterophylla от 800 до 45000
колебаний в секунду, т. е. верхний порог лежит выше, чем у человека.
Перелетная саранча дает одинаковые ответы на звуки различной вы-
соты, от 500 до 11000 колебаний в секунду, так что последние ею, повиди-
мому, не различаются. Быть может, это связано с тем, что ее тимпанальный
нерв состоит всего из 50—60 волокон. Однако саранча очень чувствительна
к изменениям интенсивности звука. Так как тимпанальных органов два, она
имеет возможность локализовать источник звука, находящегося в преде-
лах ее диапазона, например, стрекотание других особей того же вида (Пум-
фрей и Равдон Смит, 1936). Стрекотание цикад, повидимому, способствует
тому, что они собираются вместе и, возможно, связано также с копуляцией.
Наконец, многие бабочки, совки, пяденицы, луговой мотылек, в ответ
на высокие звуки гальтонова свистка, начинают вибрировать крыльями
или улетают. При повреждении одного тимпанального органа эта реак-
ция ослабевает, при повреждении обоих исчезает.
Вопрос о функции тимпанальных органов у бабочек весьма сложен, так как виды,
которые могут производить звуки, например, ванессы (стр. 463), лишены тимпанальных
органов, тогда как виды, обладающие этими органами, не производят звуков, по край-
ней мере слышимых человеком. С другой стороны, редукция крыльев, нередкая
у самок бабочек, сопровождается и редукцией тимпанальных органов, а также хоботка.
При этом параллельно происходит увеличение яичников. Самцы этих видов отличаются
сильно разветвленными антеннами (Эггерс, 1939).
В пользу существования слуха у наездника Lariophagus, паразитирую-
щего на амбарном долгоносике Calandra granaria, говорит исследование Смир-
нова и Полежаева (1937). Личинка Calandra живет внутри хлебного зерна,
которое Lariophagus находит среди массы зерен, не содержащих 5 личинок.
Так например, в одном из опытов в сосуд с более чем 200 тыс. зерен были по-
ложены 24 зерна с личинками Calandra на глубине 20 и 30 см. Посаженная
в сосуд одна самка Lariophagus в течение нескольких дней заразила 6 личи-
нок. Вопрос о возможном влиянии запаха личинки, или ее выделений и
звука, который она производит при грызении зерна, решался в ряде различ-
ных опытов. Из них наиболее доказательный состоял в следующем. В спе-
циальную стеклянную камеру насыпался один слой зерен, чтобы можно
было видеть все движения наездника, в один угол помещалось несколько
зерен с личинками долгоносика, в другой на куске ваты личинки, вынутые
из зерен, вместе с освобожденными от них зернами. Последние личинки не
могли грызть и, следовательно, производить звуков, но предполагаемый за-
пах сохранялся. Пущенные в камеру, самки наездника, после долгих блу-
жданий, направлялись в большинстве случаев к личинкам в зернах, т. е.
туда, где звуковой фактор существовал. Хотя авторы и не считают вопрос
окончательно решенным, но их подсчеты все же показали, что привлекаю-
щее действие звука и запаха втрое сильнее, чем действие тольк© запаха.
Г л а в а XXXIX
ОРГАНЫ ЗРЕНИЯ
Органы зрения в виде глаз присутствуют у громадного большинства на-
секомых и по своему строению являются наиболее сложными и разнообраз-
ными из всех органов чувств. Глаза насекомых могут быть разделены на
три типа.
1. Сложные, или фасетированные глаза, помещаются в числе двух на
боках головы, состоят из мелких отдельных зрительных единиц и иннер-
вируются от зрительных долей головного мозга. Они свойственны взрос-
лым формам, а также личинкам насекомых с неполным превращением и
являются главными органами зрения насекомых.
2. Дорсальные глазки (ocelli dorsales), нередко называемые глазками,
а также простыми глазками, находятся на лбу и рядом с ним, обычно
в числе трех, строение их сильно отличается от такового сложных глаз,
они иннервируются из межцеребральной части головного мозга (стр. 623)
и свойственны как взрослым формам, так и личинкам насекомых с неполным
превращением.
3. Латеральные глазки (ocelli laterales), или стеммы (stemmata), обна-
руживают весьма разнообразное строение, иногда не отличающееся от
такового дорсальных глазков. Они иннервируются подобно сложным гла-
зам от зрительных долей мозга и являются почти исключительно личиноч-
ными органами, которые занимают место будущих сложных глаз и заме-
щаются этими последними в конце метаморфоза..
§ 1. СЛОЖНЫЕ ГЛАЗА
Отдельные зрительные единицы, из которых состоят сложные глаза,
носят название о м м а т и д и е в . Последние отнюдь нельзя сравнивать
с дорсальными глазками, ибо по строению омматидии отличаются от дор-
сального глазка коренным образом. Отличия от латеральных глазков менее
определенны. Число омматидиев в сложном глазу бывает иногда громадно.
У комнатной мухи оно достигает 4000, у некоторых бабочек их бывает
до 17 000, у маленького жука шипоноски (Mordella) до 25 000, у вьюнко-
вого бражника (Sphinx convolvuli) до 27 000, у стрекоз до 28 000. С другой
стороны, у рабочих муравьев число их варьирует в среднем от 100 до 600,
а рабочие Ponerapunctatissima имеют всего по одному омматидию в глазу.
Встречается и полное исчезновение глаз, например, у знаменитых стран-
ствующих муравьев Ection. Диаметр омматидиев весьма варьирует. У комара
Сикх он равен 16, у майского жука 20, у американского таракана 32,
у стрекоз Апах и Libellala 40 микронам. Это соответствует колебаниям
наружной поверхности омматидия от 256 до 1600 кв. микронов.
665
Рис. 493. Сложные глаза. А — головы <$ и О мошки (Simuliidae), из
Вебера; В — разрез глаза богомола Mantis religiosa, омматидии в нижней
части длиннее, в верхней короче; С — голова Bibio marci, глаз состоит из
верхней и нижней частей, по Иммсу; D — разрез глаза Simulium <$., со-
стоящего из верхней и нижней частей, Е — голова поденки СШоп с? с че-
тырьмя верхними и нижними сложными глазами и с тремя дорсальными
глазками, по Шарпу-Кузнецову; F — разрез через верхний и нижний глаза
поденки СШп fuscata <$, из Шредера; G — голова жука вертячки Qyrinus
natator (передняя часть головы удалена) с дорсальным и вентральным
глазами.
Обозначения см, рис. 495.
Сложный глаз можно рассматривать как более или менее обширную
площадь на поверхности головной капсулы, которая покрыта омматидия-
ми.. Размер площади зависит от числа и размера омматидиев. У хорошо
летающих форм, например у стрекоз Anisoptera, большая часть головы
занята сложными глазами. Они настолько велики, что сходятся друг с
— Crist
\\--Ret
Рис. 493 £ , F . Объяснение см. стр. 666.
другом на темени, образуя длинную линию контакта, но, кроме того, захо-
дят и на нижние стороны головы. Аналогичное строение наблюдается у
самцов мошек Simuliidae (рис. 493 Л), у самцов слепней и других насе-
комых. Чем больше поверхность, занимаемая омматидиями, тем она выпук-
лее, атак как зрительные оси омматидиев более или менее перпендикулярны
к поверхности головы, то усиление выпуклости сложного глаза приводит
к увеличению его поля зрения. Сильная выпуклость глаза может,
• однако, быть достигнута и без особенно большого увеличения его площади.
Так, например, у бабочек, ручейников и стрекоз Zygoptera форма глаз
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приближается к полушарию, хотя по размеру они уступают глазам Anisop-
tera. Как можно видеть в глазу богомола (рис. 493 В), угол между наиболее
удаленными друг от друга фасетками превышает 180е. Здесь же видно,, что
омматидии сравнительно коротки в верхней части глаза и постепенно удли-
няются, к нижней. Эта дифференциация может, быть выражена гораздо
более резко и, например у самцов комарика Bibio и мошки Simulium, при-
водит к подразделению глаза на две части. Верхняя сострит из крупных
омматидиев, нижняя из более мелких (рис. 493 С, D). У самца поденки
мы встречаем аналогичное разделение, но верхняя часть совершенно
отделена от нижней и приподнята на специальных столбообразных отрост-
ках (рис. 493 Е). Верхняя часть, или, как ее вполне можно назвать, верх-
ний глаз СШогх, в отличие от нижней, является суперпозиционным (см.
ниже стр. 678) и приспособлен к видению в темноте. В соответствии с этим,
его омматидии сильно отличаются от таковых нижнего (рис. 493 F). Быть
может, наиболее замечательным примером такого рода «четырехглазия»
служат глаза вертячки. У нее сложный глаз также разделен на две части
(рис. 493 G). При плавании жука по поверхности воды нижние глаза обра-
щены в воду, а верхние — в воздух. Насекомое, таким образом, обладает
как бы двойным зрением и напоминает известную американскую рыбку
четырехглазку AnablepsKtetraphtalmus. Разделение сложного глаза на
верхнюю и нижнюю части встречается также у жуков усачей, причем
у них можно наблюдать постепенное возникновение этого состояния. У одних
видов (Leptura virens) глаза круглые, у других (Lamia textor) они имеют
вырезку, в которой сидит антенна (почковидные глаза в номенклатуре
систематиков), у третьих дальнейшее усиление вырезки отделяет верхнюю
часть глаза от нижней (Tetrops praeusta).
Нередко на сложных глазах сказывается половой диморфизм, причем
у самца глаза всегда сильнее развиты, чем у самки. Так, глаза слепней
соприкасаются по средней линии только у самцов. То же самое имеет место
у Simuliidae (рис. 493 А). Трутень, кроме ряда других признаков, отли-
чается от матки и рабочей пчелы гораздо ббльшим размером сложных глаз.
Вышеупомянутые верхние глаза поденок свойственны только самцам. Все
это связано с большей подвижностью и активностью самцов перед спари-
ванием.
А. Строение омматадиев
Как и во всяком развитом зрительном органе, в омматидие можно раз-
личить три отдельных аппарата: диоптрический, или преломляющий, рецеп-
торный, или воспринимающий, и аппарат оптической изоляции.
Омматидии бывают различных типов. Мы остановимся сначала на так
называемом эвконическом аппозиционном типе, который можно считать
за основной. Надо еще отметить, что русская терминология для элементов
омматидия не вполне установилась.
Д и о п т р и ч е с к и й а п п а р а т представлен двумя линзами. Из
них наружная носит название р о г о в и ц ы , или х р у с т а л и к а (cornea,
рис. 494 А, Сот). Она представляет собою участок кутикулы, который
сделался прозрачным, утолщенным и двояковыпуклым. Иногда хрусталик
бывает плосковыпуклый. У трипсов хрусталики сохраняют еще форму круг-
лых линз. У многих форм хрусталики тесно сближаются друг с другом,
что и придает им форму правильных шестиугольников (рис. 494 D), Послед-
ние прекрасно видны при рассматривании глаза с поверхности и носят
название фасеток, почему и сложные глаза называются также фасеточными.
Расположение фасеток геометрически правильно, разделяющие их линии
дают впечатление сетки, и сложные глаза раньше назывались также сет-
чатыми глазами. Помимо своей диоптрической роли, хрусталик, несомненно,
является также защитным образованием, так как его хитин очень крепок.
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Под хрусталиком лежат выделившие его к о р н е а г е н н ы е клетки
(Corng). Число их весьма ограниченно: их бывает две (рис. 494 D). В при-
митивных омматидиях Machilis и ракообразных они занимают именно
описанное положение между роговицей и следующим диоптрическим элемен-
том омматидия, кристаллическим конусом. Такое же положение они зани-
мают временно при линьках глаза у насекомых с неполным превращением,
когда формируется новый хрусталик. Но у большинства насекомых, как
видно будет дальше, их положение и характер изменяются.
Вторая линза омматидия — стекловидное тело, или к р и с т а л л и -
ч е с к и й , или х р у с т а л ь н ы й к о н у с (Crist), представляет
Сот
Рис. 494. Примитивные омматидии. А — омматидий аппозиционного глаза; В — его
поперечный разрез; С — омматидий суперпозиционного глаза, по Вигглесворту;
D — омматидий Machilis, по Комстоку; Е — омматидий из латерального глаза Le-
pisma saccharina; F — два омматидия Machilis.
Обозначения см. рис. 495.
собою прозрачное конусовидное тело, основание которого расположено
дистально и обращено к хрусталику, а вершина проксимальна и доходит до
глубже лежащей зрительной палочки. У Machilis кристаллический конус
состоит из четырех прозрачных клеток (рис. 494 D), ядра которых лежат
в его дистальноЙ части. У Lepisma эти клетки даже не приняли еще конусо-
видной формы и, кроме того, прилегают непосредственно к хрусталику,
тогда как корнеагенные клетки отодвинуты в стороны (рис. 494Е). Однако
более характерно состояние, когда кристаллический конус представляет
собою отдельное образование, выделенное специальными клетками. По-
следние в числе четырех окружают его со всех сторон (рис. 494 A, Semp) и
носят название кристаллических клеток или клеток Земпера. Хотя конус и
образуется между клетками, но, повидимому, все же имеет кутикулярную
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природу. Возвращаясь к корйеагенным клеткам, укажем, что они в боль*:
шинстве случаев уходят в глубину глаза, ложатся вокруг кристаллического
конуса, наполняются пигментом и обозначаются как главные пигментные;
клетки (рис. 495, Pigm,). Таким образом, клетки, которые дали начало
диоптрическому компоненту, превращаются в часть аппарата пигмент-
ной изоляции.
Р е ц е п т о р н ы й а п п а р а т омматидия состоит обычно из сильно
вытянутых зрительных или ретинальных клеток (рис. 494 D, Ret). Они.
/Сот
fled!
Рис, 495. Схема разреза через сложный глаз и зрительные доли мозга, показывающие
различные типы омматидиев.
Caps — глазная капсула, Chl, Cfta — первая и вторая хиазмы зрительных волокон, Сот — хрусталик(Cornea), Corng — корнеагенпые клетки (могут превращаться в первичные пигментные клетки Pigm^),
Corngi — и х ядра, Crist — кристаллический конус, Exo Con — экзоконус, Fil — прозрачный фила-
мент, связывающий конус с рабдомом, Lam. gn — ганглиозная пластинка, Hypd — гиподерма, Мей. е,
Med. i — наружная и внутренняя медуллярные пластинки, Мет. Ь — базальная мембрана, N —
зрительный нерв, Pigmi — главные пигментные клетки (происходящие из корнеагенных клеток),Pigm% — побочные пигментные клетки, Pigm^ — ретинальные пигментные клетки, Ps Con — псевдоко-
нуе, Ret —ретинальные (зрительные) клетки, Retit Ret% — дистальные и •• проксимальные ретинальные
клетки, Ret3 — эксцентрическая ретинальная клетка, Rhb — зрительная палочка рабдома, Semp —
клетка кристаллического конуса (земперовы клетки). Тар. tr — трахейный тапетум, Тг — трахея.
1—4 —: омматидии псевдоконические с мягким конусом, 5—8 — аконические, в, 10 — эвконические
с терминальным кристаллическим конусом, 11—14 — то же, с центральным, 75—77 — псевдоконические
с кутикулярным конусом (экзоконические), 1—10 — аппозиционные омматидии, 11—17 — суперпози-
ционные, в омматидие 11 показана адаптация к свету.
соединяются в длинный пучок, и их внутренние поверхности выделяют
зрительную палочку или рабдом (Rhb), который занимает осевое поло-
жение. Рабдом бывает один, но в нем можно различить подразделение на
дольки или рабдомеры, соответствующие каждая выделившей ее клетке.
Ретинальные клетки омматидия вместе с рабдомом носят название р е т и -
н у л ы. Дистальный конец рабдома лежит вблизи вершины кристалли-
ческого конуса, проксимальные концы зрительных клеток переходят в
волокна зрительных нервов. Совокупность ретинул образует ретину, или
сетчатку сложного глаза. Основное число клеток, составляющих ретинулу,
в последнее время принимается равным восьми. Иногда их наблюдается
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больше, до Десяти и двенадцати, но нередко, наоборот, происходит
редукция и уменьшение числа зрительных клеток до семи и шести. Иногда
редуцируются дистальные концы одной, двух клеток, тогда как базаль-
ные концы их сохраняются. В других случаях (Corixidae) зрительные,
клетки подразделены на дистальную и проксимальную группы. У неко-
торых полужесткокрылых проксимальные концы части зрительных клеток
проходят сквозь базальную мембрану глаза, и их ядра лежат проксималь-
но от последней. Аналогичному смещению у некоторых жуков подвер-
гается одна из ретинальных клеток, которая, кроме того, приобретает цент-
ральное положение и одевает конец рабдома. Зрительные клетки пред-
ставляют собой производное биполярных светочувствительных клеток.
Считается, что в наиболее первичном виде их воспринимающие элементы
представлены неврофибриллами, которые образуют ва поверхности клетки
палочковый слой (рис. 496 А, а). Он находится либо на конце клетки (В),
либо смещается на ее боковую
поверхность (С — F). Если не-
сколько клеток с боковыми па-
лочковыми поверхностями вытя-
нуты и соприкасаются боковыми
поверхностями, то их палочко-
вые слои становятся рабдоме-
Рис. 496. Схема развития ретинальных клеток. А — рецепторная зона первичной
зрительной клетки; В—К — различные положения палочковой зоны на концах рети-
нальных клеток; Н, J — соединение палочковых зон прилежащих клеток и образование
рабдомы; L — стеммы личинки Tanypus (Chironomidae): пигментированная (Stmi) и
лишенная пигмента (Stm^).
а — палочковая зона (рабдомеры), образованная концами нервных волокон, Ь — базальные тельца,
с— свободная зона, Crist — клетки кристаллического конуса, Cut— кутикула, Nuc — ядро, Pigm —
пигментная клетка, Rhb — рабдома.
рами и в совокупности дают рабдом (Н, J). У некоторых Apterygota и
личинок двукрылых встречаются глазки, строение которых отвечает
отдельным стадиям этого процесса.
А п п а р а т п и г м е н т н о й и з о л я ц и и есть весьма гетероген-
ное образование. Кроме уже указанных главных пигментных (корнеаген-
ных) клеток (рис. 494 А; рис. 495, Corng, Pigm{) омматидий имеет еще две
пигментных группы. Побочные пигментные клетки (Р'щт
г
) образуют обклад-
ку омматидия на уровне кристаллического конуса, их дистальные концы
доходят до роговицы, тогда как ретикальные пигментные клетки окружают
ретинулу (Pigm3). Их проксимальные концы доходят до уровня нервных
отростков зрительных клеток. Значительное количество пигментных зерен
находится в плазме самих зрительных клеток, и, наконец, в некоторых слу-
чаях отдельные хрусталики разделены пигментными прослойками. Пигмент-
ные клетки всех трех групп образуют как бы сплошной футляр вокруг
омматидия, светонепроницаемость которого дополняется пигментом зритель-
ных клеток. В результате воспринимающий элемент омматидия, рабдом,
прекрасно защищен от попадания на него боковых лучей. Лучи попадают
только на дистальный кончик рабдома, пройдя сквозь хрусталик и кристаллит
ческий конус. При этом существенно, что главные пигментные клетки сильно
сближены друг с другом у вершины конуса, так что отверстие для прохо-
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ждения лучей к рабдому весьма узко, наподобие малой диафрагмы микро-
скопа или фотографического аппарата. Поэтому главные и побочные пиг-
ментные клетки называют также и р и с о в ы м и пигментными клетками.
Пигмент в ирисовых клетках бывает черный или вообще темный. Иногда,
однако, в глазах дневных форм он является цветным. Тогда он не погло-
щает, а наоборот, отражает некоторые попадающие на них лучи. По отно-
шению к рецепторным элементам глаза положение однако же не изменяется,
в одном случае оптическая изоляция достигается поглощением лучей, в
другом, их отражением. Такого рода отражающий аппарат носит название
и р и с о в о г о т а п е т у м а (tapetum) или зеркальца, в отличие от трахейного
тапетума, свойственного ночным формам (см. ниже). Иногда часть оммати-
диев имеет темный пигмент в ирисовых клетках, а часть имеет ири-
совый тапетум. Правильное расположение тех и других омматидиев
дает полосатые и пятнистые глаза, у стрекоз, у саранчевых и других
насекомых. Полосатость глаз у слепней приписывается, впрочем, ин-
терференционной структуре хрусталиков. Ирисовый тапетум обуслов-
ливает также явление л о ж н о г о з р а ч к а (pseudopupilla). Оно со-
стоит в том, что (особенно при рассматривании глаза через глазное
зеркало) на нем можно видеть темное пятно, окруженное светлой зоной.
Пятно видно там, где зрительная ось глаза наблюдателя совпадает с тако-
вой омматидиев и смещается по сложному глазу вместе с передвижением
наблюдателя. Это явление объясняется следующим образом. Те омматидии,
оси которых совпадают со зрительной осью наблюдателя, или близки
к ней, кажутся черными, так как наблюдатель смотрит в глубину их
сквозь поглощающие свет рабдомы. Но окружающие омматидии наклонены
к зрительной оси наблюдателя. В его глаз попадают только отражения их
ирисовых тапетумов, что и дает эффект светлой окраски. Поэтому место
ложного зрачка определяется местом наблюдателя по отношению к слож-
ному глазу.
К каждому сложному глазу, кроме омматидиев, принадлежат еще некото-
рые образования, связанные с глазом в целом. Такова, прежде всего, б а з а л ь-
н а я м е м б р а н а (рис. 494 Л,495, Мет. Ь), известная также под именем
ситовидной мембраны (membrana fenestrata). Это тонкая перепонка, кото-»
рая подстилает весь сложный глаз изнутри. Она пронизана множеством
отверстий, сквозь которые проходят нервные отростки зрительных клеток,
идущие к зрительным долям головного мозга. На краю глаза кутикула
головной капсулы образует глубокое впячивание в виде складки, носящей
название г л а з н о й к а п с у л ы (рис.495, Caps).Глазная капсула кольцом
охватывает все боковые поверхности глаза, образуя вокруг него нечто
вроде воротничка или бокала. Значение ее прежде всего опорное. Наконец,
трахеи также входят в глаз и ветвятся между его омматидиями. Но у многих,
особенно у ночных, насекомых они образуют пластинкообразное сплетение
на уровне основных частей зрительных клеток — т р а х е й н ы й тапе-
т у м (рис. 495, Тар. tr), последний отражает проникающие в глаз лучи. Так,
у совок при соответствующем слабом освещении можно наблюдать красно-
ватое свечение глаз, напоминающее свечение раскаленного угля. То же
самое наблюдается ночью у богомолов.
Б. Развитие омматидия
Омматидии является производным гиподермы. Его развитие, например
у вертячки, начинается в конце жизни личинки, когда группа будущих
клеток омматидия обособляется от окружающей гиподермы (рис. 497 А, В).
Будущие пигментные клетки располагаются на периферии группы, а
остальные в центре. После окукления начинается' передвижение кле-
ток в двух направлениях. Зрительные клетки опускаются вглубь под
базальную мембрану гиподермы, наоборот, образователи диоптрического
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аппарата, т. ё. главные пигментные и земпер'овы клетки, подтягиваютсй
к поверхности гиподермы (С). Затем весь зачаток омматидия сильно
вырастает в длину; вглубь опускаются также добавочные пигментные
клетки; земперовы клетки выделяют кристаллический конус, а главные
пигментные (гомологи корнеагенных) — хрусталик (D, Е). В образова-
нии последнего участвуют также земперо^ы и добавочные пигментные
клетки. Окончательное формирование хрусталика, конуса и Других частей
омматидия, а также его окончательная длина достигаются у вертячки
лишь после выхода жука из куколки. У некоторых насекомых с не-
полным превращением образова-
ние сложных глаз начинается
еще в эмбриональном разви-
тии, а у их личийок число ом-
матидиев возрастает с каждой
линькой. То же самое наблю-
дается у личинок комаров.
Как видно из рис. 496 L,
строение бокового глазка (стем-
мы, см. стр. 686) личинок неко-
торых комаров близко напоми-
нает некоторые стадии генезиса
омматидия (рис. 496 К).
В. Типы диоптрических
аппаратов
Строение омматидиев у на-
секомых весьма разнообразно.
Наиболее существенные измене-
ния касаются структуры кри-
сталлического конуса и распо-
ложения зрительных и пигмент-
ных клеток.
Рис. 497. —р — схема постэмбрионалы-юго
развития эвконического омматидия аппози-
ционного глаза. Для ясности пигмент изобра-
жен в клетках на более ранних стадиях, чем
он в действительности появляется. В главных
пигментных клетках (Pigrrii) он показан круп-
ными точками, в побочных (Pigm2) — мелкими.
Обозначения см. рис. 495.
Вышеописанный э в к о н и ч е -
с к и й омматидий имеет интрацел-
люлярный кристаллический конус,
заключенный между образовавшими,
его четырьмя земперовыми клетками,
причем ядра последних находятся
около хрусталика. В этом типе раз-
личают две формы. Конус может быть
терминальным (рис'. 495, 9, Iβ), а
вещество его неплотным и даже полу-
жидким (стрекозы, цикады, богомолы). Или же конус является центральным (рис. 495,
11—14) и большей частью имеет твердую консистенцию явственно кутикулярного харак-
тера (поденки, бабочки, Hymenoptera, многие жуки).
П с е в д о к о н и ч е с к и й омматидий отличается тем, что земперовы клетки лежат
около зрительных, а выделенный ими конус является экстрацеллюлярным и носит
название псевдоконуса fPs. Con). Он может быть либо жидким (рис. 495, 7—4), либо
твердым (кутикулярным, и в последнем случае его широкое основание может сра-
статься С хрусталиком (рис. 495, 15—17).
В а к о н и ч е с к о м омматидие (рис. 495, 5—8) конус отсутствует, большие
земперовы клетки заполняют все пространство, обычно занимаемое конусом, ядро лежит
в центре клеток. Плазма клеток либо совершенно однородная, либо от нее начинает обо-
собляться межклеточная прозрачная масса. Это уже начало образования настоящего
конуса. Данный тип омматидия является наиболее примитивным из всех.
Наконец, повидимому, следует различать еще один тип омматидиев — э к з о к о-
ни ч е с к и й, в котором конус образовался путем разрастания хрусталика. Он обна-
ружен у жука светляка.
Оставляя в стороне морфологические различия между описанными типами конусов,
мы видим в отношении их консистенции в сущности два состояния — плотное и
жидкое или близкое К жидкому. Плотное свойственно эвконичесКим и частл псев-
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Дбкбйических бмматиДиев, жидкое — аконическим и остальной части псевдоконически^.
В последнем случае конус играет роль стекловидного тела позвоночных, и преломление
попадающих в омматидий лучей происходит главным образом в хрусталике. Если же
конус является плотным кутикулярным образованием, то его роль в преломлении
столь же велика, как и хрусталика. В этом случае хрусталик и конус составляют
w> существу одну линзу.
Г. Преломление лучей в омматидиях
Свойства линзы омматидия, считая за таковую совокупность хрусталика
и кристаллического конуса, были изучены Экснером (1891) при помощи
микрорефрактометра и оказались своеобразными. Как ясно из предыду-
щего, толщина линзы сложного глаза превышает ее диа-
метр. Линза слоиста, и слои расположены так, что вся
она представляет собою как бы серию наперсткообразных
колпачков, вставленных друг в друга (рис. 498 А) и
обращенных вершинами внутрь глаза. Оптически они
могут быть приняты за цилиндры. Показатели преломле-
ния этих цилиндрических колпачков неодинаковы и возра-
стают от периферии к центральной, т. е. зрительной, оси.
а ЩЫ^/Щ Такая структура носит название цилиндрической линзы,
п WVZ4S//II Пусть на рис. 498 В луч х т падает на основную по-

















Рис 498. А — диоптрический аппарат омматидия, состоящий из сложенных вместе
изогнутых пластинок (цилиндрическая линза); В—ход лучей в цилиндрической линзе^
С—прохождение сферической волны сквозь цилиндрическую линзу; D — ход лучей
через цилиндрическую линзу, длина которой равна ее фокусному расстоянию; Е —
ход лучей через цилиндрическую линзу, длина которой вдвое больше ее фокусного
расстояния. Из Вигглесворта.
Обозначения см. текст.
как с этой поверхностью, так и с оптической осью линзы, которая совпадает
с линией ху. Войдя внутрь линзы, луч встречает на своем пути много-
численные слои, имеющие различные показатели преломления. В каждом




, он изменяет свое направление, так что угол,
составляемый им с оптической осью, уменьшается. Наконец, он подвер-
гается полному внутреннему отражению, направление его изменяется^на
противоположное, он начинает приближаться к оптической оси и, выйдя
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Из линзы, встречается с этой осью в точке у. Таким образом, из точки X
в точку у попадает не только тот луч, который совпадает с оптической
осью линзы, но и многие другие, которые, выходя из точки х, падают на
переднюю поверхность линзы косо. Иначе говоря, пучок лучей, расходя- •
щихся из точки х на рис. 498 С, пройдя сквозь линзу, выходит из нее
в виде пучка лучей, сходящихся в точке у. Выпуклая поверхность волны
тп превратится в вогнутую поверхность т
ъ
 п5, и, таким образом, цилинд-
рическая линза кристаллического конуса является собирательной линзой.
Действие ее аналогично действию двояковыпуклой линзы, но от последней
она отличается малой поверхностью и относительно большей толщиной.
Омматидиальные линзы описанного строения подразделяются на два
типа. Первый тип характеризуется тем, что фокусное расстояние линзы
равно ее длине (рис. 498 D). При таких условиях на задней поверхности
линзы получается обратное изображение предмета, находящегося перед
передней ее поверхностью. В линзе второго" типа фокусное расстояние
вдвое короче ее длины (рис. 498 Е). Поэтому обратное изображение беско-
нечно удаленного предмета получается на половине длины цилиндра в плос-
кости гу. Пройдя уровень указанного изображения, лучи идут во второй
половине цилиндра по пути, симметричному тому, который ими уже прой-
ден. Изображение поэтому обращается еще раз и на задней поверхности
линзы оказывается прямым. Если лучи падают на переднюю поверхность
линзы под углом, то по выходе из нее они отклонены от ее задней поверх-
ности в ту же сторону под тем же углом. Эти два типа омматидиальных
линз свойственны двум ниже описанным типам глаз.
Д. Типы глаз
Активность большинства насекомых связана с интенсивным дневным
освещением. Но существует множество форм, которые активны в сумерки
и ночью при слабом освещении. С этим можно связать два главных типа
сложных глаз насекомых — аппозиционный и суперпозиционный, приспо-
собленные первый для видения днем, второй для видения при слабом
освещении.
а. А п п о з и ц и о н н ы й г л а з и с в о й с т в а его о м м а т и д и е в
Аппозиционный глаз состоит из омматидиев того типа, который рас-
сматривался выше, как основной. Его особенность состоит в том, что
каждый рабдом получает лучи только через линзу своего омматидия, и,
следовательно, на рабдом попадают только те лучи, которые совпадают
с оптической осью омматидия или очень близки к ней. Они достигают
рабдома благодаря описанным оптическим свойствам цилиндрической линзы
(рис, 499 А, а, Ь, с). Лучи, составляющие более или менее значительный
угол с оптической осью омматидия, попадают на его боковые стенки,
поглощаются пигментными клетками и не достигают рабдома (например
луч, идущий от точки b к левому омматидию на рис. 499 А). Таким обра-
зом, рабдом подвергается действию лишь весьма узкого пучка лучей или,
иначе говоря, поле зрения его очень мало. В то же время и сама реиептор-
ная поверхность омматидия очень мала, ибо она представлена лишь концевой
поверхностью одного рабдома. Принимается, что рабдом получает изобра-
жение одной светящейся точки и что поэтому Еосприятие формы при помощи
одного рабдома невозможно. Однако омматидиев в сложном глазу множе-
ство, а при сильной выпуклости глаза они направлены во множество напра-
влений пространства. Поэтому суммарное поле зрения всех омматидиев гдаза,
или тем более обоих глаз, весьма велико. Так, у гладыша поле зрения из-
меряется углом в 246° по горизонтальному направлению и 360° по вер-
тикальному. Велико оно также у клопа Pentatoma (рис. 500 G, Н, J)
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м у многих Другие насекомых. Диоптрический аппарат глаза позббноч-
ных состоит из одной линзы. Она дает на ретине одно обратное изо-
бражение всего поля зрения; изображение подвергается разложению по-
средством множества отдельных рецепторных элементов, палочек и кол-
бочек. Между тем в сложном глазу насекомого аналогичное разложение
происходит при посредстве множества линз диоптрического аппарата.
Линза омматидия, если ее длина равна ее фокусному расстоянию,
дает, как мы видели, обратное изображение на своей проксималь-
ной, поверхности или, что практически почти то же самое, — на
конце рабдома. Но так как изображения, возникающие в отдельных
п омматидиях, крайне малы и точко-
е
 Х~ видны, то они и воспринимаются
как точки. Слагаясь вместе, они
дают одно суммарное или мозаич-
ное изображение, которое является
прямым. Этот взгляд на оптику
сложного глаза, известный под
именем мозаичной теории, был вы-
сказан более ста лет тому назад
Иоганном Мюллером (1826). Обра-
зование одного прямого изображе-
ния в сложном глазу было до-
казано Экснером путем непосред-
ственного наблюдения. Он срезал
преломляющую часть сложного
глаза жука светляка, помещая ее
в капле глицерина под микроско-
пом наружной поверхностью вниз,
и наблюдал прямое изображение
находящихся перед микроскопом
предметов. Оно отличается боль-
шой ясностью и может быть сфо-
тографировано. На расстоянии
2,25 м был получен через глаз
светляка снимок окна. На снимке
видны рама окна, здание за окном
и буква R, наклеенная на стекле—
толщина палочек буквы была
4,9 см. Аналогичные результаты
получил затем Элтрингам (1919).
Р а з р е ш а ю щ а я с п о с о б -
н о с т ь сложного глаза зависит,
с одной стороны, от диаметра, длины и расположения омматидиев, с дру-
гой, от расстояния между глазом и объектом. Так, если при данной длине
омматидиев они в одном глазу имеют большой диаметр (рис. 500 А), а в
другом малый (В), то разрешающая способность первого глаза будет ниже
второго. Это ясно из того, что три точки 1, 2, 3 попадают в первом глазу
в поле зрения одного омматидия, а во втором в поле зрения трех. Однако
разрешающая способность глаза может быть улучшена без изменения диа-.
метра омматидиев. Если некоторый третий глаз (С) имеет тот же диаметр
омматидиев, что и первый (А), но ббльшую длину их, то точки 1, 2, 3 ока-
жутся в поле зрения не одного, а двух омматидиев. Пусть, наконец, два
глаза занимают на голове одинаковую площадь и не отличаются по диаметру
омматидиев, но один из них является слабо (Е), а другой сильно (F) выпук-
лым. В первом из нгх каждый омматидий охватывает значительно меньшую
часть, горизонта, нежели во втором и, следовательно, его разрешающая
способность будет выше. Зависимость разрешающей способности от расстоя-
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Рис. 499. А — ход лучей в аппозиционном
глазу.
Луч, идущий из точки b к левому оммати-
дию, поглощается пигментом, прочие лучи,
идущие из точек а, Ь, с, достигают соответ-
ствукщих рабдом.
В — ход лучей в суперпозиционном глазу.
Слева омматидий адаптированы к темноте,
справа к свету. Все лучи, исходящие из
d, e достигают рабдома, как через централь-
ные, так и через боковые линзы. Лучи,
исходящие из точки /, достигают рабдома
через центральную линзу, но поглощаются
в двух боковых линзах. Из Вигглесворта.
β-f — светящиеся точки, Plgm — пигмент, Rhb —
рабдомы.
ния объекта ясна из следующего. Если удлиненный предмет а (рис. 500 В)
находится от глаза на расстоянии Ь, то он занимает поле зрения трех'
омматидиев. Но если его удалить на расстояние с, то он поместится в
поле зрения всего лишь одного омматидия. Если уменьшение диаметра и
удлинение омматидия выгодны для его разрешающей способности, то они
не выгодны для его светосилы. Ибо совершенно ясно, что чем уже омма-
тидий, тем меньше попадает
в него лучей и тем слабее
будет раздражение, воспри-
нимаемое его рабдомом. На-
оборот, линза большего диа-
метра имеет и ббльшую све-
тосилу (рис. 500 D). Инте-
ресны" некоторые фактические
величины. Так, например, угол
в 40° охватывает у вьюнкового
бражника 50—60 омматидиев,
у стрекозы Aeschna 30—50, у
жука плавунца Dytiscus до 30,
у бабочки зигены 20 и у ухо-
вертки 5—б омматидиев. В
этом ряду разрешающая спо-
собность глаза сильно пони-
жается. С другой стороны,
угол поля зрения одного
омматидия у пчелы изме-
ряется углом в 1°, а у ухо-
вертки 8°. Таким образом, глаз
пчелы может различать 64 точ-
ки там, где уховертка различит
лишь одну. Среди жуков
хрущей Polyphylla fullo имеет
12150 омматидиев, в гла-
зу Melolontha vulgaris 5475
и Phyllopertha horticola 3700.
Между тем поле зрения гла-
за у всех одинаково.
В общем считается, что
сложные глаза насекомых
близоруки. Мы видели, что
удаление предмета от глаза
сопровождается уменьшением
числа омматидиев, в которые
от него попадают лучи. При-
ближение приводит к обрат-
ному результату. По данным
Плато (1888), расстояния, с
которых можно вспугнуть насекомых* невелики. Для шмеля оно равно 25—
40 см, для пчелы 40—60 см, для комнатной мухи 40—70 см, для зеленого куз-
нечика Tettigonia viridissima и для дневных бабочек 100—150 см и для стре-
козы Libellula vulgata 150—200 см. С другой стороны, Догель (1940) приводит
соображения о том, что пчела на расстоянии в 1 мм различает предметы
размером в 8 микронов и, таким образом, превосходит человека по остроте
зрения в 172 раза. Но в последнее время острота зрения была изучена при
помощи так называемой о п т о м о т о р н о й реакции: если перед насекомым
поместить полосатый экран и привести его в движение, то насекомое отвечает
также движением. Однако такая оптомоторная реакция может быть получена
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Рис. 500. А—F—зрение сложного глаза; А, В—
глаза с широким и с узким углом зрения и их
разрешающая способность (1, 2, 3);В — удален-
ность и острота зрения; С — г л а з , у которого
диаметр хрусталиков тот же, что у глаза А, но
омматидии длиннее и поэтому его угол зрения
уже и разрешающая способность сильнее; D —
светосила и диаметр хрусталиков; Е, F — два
глаза, которые имеют одинаковый диаметр хруста-
ликов и занимают на голове одинаковую площадь,
но, благодаря различию в выпуклости, различный
по полю зрения и по разрешающей способности.
(См. текст).
лишь в случае, если насекомое различает указанные полосы. Если они нахо-
дятся за пределами разрешающей способности глаза насекомого, т. е. слиш-
ком узки, и оно их практически не различает, то их движение не вызывает
никакой реакции. Разрешающая способность глаза» определенная поэтому
методу, для пчелы оказалась равной 7юо способности человека, а для
дрозофилы Viooo- Кроме того, острота зрения сильно падает вместе с осве-
щением. Приведенные данные довольно разноречивы, но в общем боль-
шинство авторов считает, что насекомые близоруки и что на расстоянии
они видят только движение.
Рис. 500. G, Н, J — поля зрения у Pentatoma nigricorne; G —
в фронтальной (горизонтальной) плоскости; Н — в поперечной
(по отношению к длине тела) плоскости; J — в медиальной
• плоскости. Внешний круг показывает поле зрения сложных
глаз, внутренний — таковое простых. Поле бинокулярного зре-
ния обозначено темным, поле монокулярного — светлым.
Надо сказать, что вся биология насекомых как мелких организмов заставляет до-
пускать для них возможность отчетливого зрения лишь на коротких расстояниях. В то
же время общеизвестно, что стрекозы бросаются в воздухе за мелкой добычей, находя-
щейся в нескольких метрах. Известные опыты Фриша с дрессировкой пчел на цвет и запах
также показывают, что окрашенные предметы привлекают пчел издалека. Быстрота
и совершенство полета этих и многих других насекомых, видимо, требует зрения на зна-
чительные расстояния. Эта проблема, несомненно, требует дальнейших исследований.
В пользу только что высказанной точки зрения говорят опыты Непира Бакса (1937),
которые показали, что. муха цеце видит движение стада черных быков на светлом фоне на
расстоянии 135 метров.
б. С у п е р п о з и ц и о н н ы й г л а з и е г о ' с р а в н е н и е с
а п п о з и ц и о н н ы м
Суперпозиционный омматидий отличается от аппозиционного рядом
анатомических и физиологических признаков. Как уже упомянуто, он
приспособлен для слабого освещения. Диоптрический аппарат его состоит
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из хрусталика и конуса, причем последний принадлежит либо к эвкони-
ческому, либо к псевдоконическому типу (рис. 494 С, рис. 495, 77—-.77)
фокусное расстояние его линзы короче ее длины и поэтому она дает
прямое изображение. - .
В типичном случае ретинула отодвинута в глубину омматидия и соединена
с -диоптрической частью посредством длинного тонкого нитевидного отдела
(рис. 494 C,Fil). Рабдом (Rhb), следовательно, не только не имеет контакта с
конусом (Crist), но лежит на большом
расстоянии от него, что весьма важно
для понимания функций суперпозицион-
ного омматидия. Из аппарата пигмент-
ной изоляции особенно характерны пиг-
ментные клетки (рис. 494 С, Pigm^), кото-
рые сильно вытянуты и достигают уровня
раб дома. Заключающийся в них пигмент
обладает способностью перемещаться и
может либо концентрироваться на уровне
конуса (рис. 501 С), либо распределяться
но всему телу клеток (рис. 501 А).
Первое из этих положений приспосо-
блено для зрения в темноте и наиболее
типично. Наконец, для суперпозицион-
ных омматидиев характерен трахейный
тапетум (стр. 672).
Функция омматидиев такого типа
состоит в следующем. Если во всех
омматидиях глаза пигмент сосредоточен
около конусов, то обширная зона, лежа-
щая проксимально от последних, оказы-
вается совершенно прозрачной. Вслед-
ствие этого рабдомы в противополож-
ность аппозиционному глазу лишены
оптической изоляции и на каждую из
них попадают лучи не только от ее соб-
ственной линзы, но также и от сосед-
них. Например, если, как показывает
рис. 499 В, некоторая светящаяся точка е
лежит на оптической оси данного омма-
тидия, то лучи могут попадать на его
рабдом через несколько соседних линз.
Так из точки е средний рабдом получает
как прямые лучи через свой конус, так
и боковые через четыре соседних. Таким
образом, основная физиологическая осо-
бенность супериозиционного глаза за-
ключается в возможности для каждого рабдома получать лучи от не-
скольких диоптрических аппаратов. Кроме того, рабдом может освещаться
не только прямо с боков, но отчасти также и с проксимального конца,
так как некоторое количество лучей, прошедших сквозь слой зрительных
клеток, отражается от трахейного тапетума и возвращается к рабдому.
Изображения, которые попадают на рабдом с разных сторон, наклады-
ваются друг на друга, откуда и происходит название суперпозиционного
глаза. Экснер, экспериментируя с суперпозиционным "глазом светляка,
убедился, что наложение действительно имеет место. Если перед очищенными
от мягких частей фасетками поместить, например, небольшое пламя и рассма-
тривать его изображение под микроскопом, то при низком положении .тубуса
§идно около 30 отдельных изображений, но если, приподняв тубус, уста-
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Рис. 501. Адаптационные перемеще-
ния пигмента в омматидиях. А —
омматидии листовертки Carpocapsa
pomonella, адаптированные к свету;
В — то же, промежуточное положе-
ние; С — то же, адаптированные к
темноте; D — основная зона омма-
тидиев Vanessa urticae, адаптиро-
ванная к темноте; Е — то же, к
свету.
pi'gm — пигмент. Прочие обозначения см.
рис. 495, стр. 670.
новить фокус на уровне рабдомов, то все изображения сливаются в одно
небольшое светлое поле. Но если пигмент распределен по всему телу пиг-
ментных клеток (рис. 499 В, справа), то оптика суперпозиционного глаза
сравнительно мало отличается от того, что имеет место в аппозиционном
глазу: каждый рабдом получает лучи только или преимущественно от одной
линзы. Лучи, исходящие из точки / достигают рабдома только через цен-
тральную из трех линз, показанных на рисунке, а те, которые попадают
на две соседние, поглощаются пигментом. В глазах ночных и сумеречных
форм, попавших на свет, наблюдается именно такое состояние, их суперпози-
ционные глаза в известной мере превращаются в аппозиционные благодаря
дисперсии пигмента/Описанный процесс является по существу аккомодацией
глаза к степени освещения. Сходство с аппозиционным глазом, однако,
неполное, хотя бы потому, что рабдомы остаются удаленными от конусов.
Таким образом, суперпозиционный глаз может находиться в двух состоя-
ниях. Переход из одного состояния в другое зависит от перемещений пиг-
мента в клетках омматидиев (рис. 501 А, В, С).
Зависимость аккомодации суперпозиционного глаза от внешних фак-
торов не всегда является простой. Правда, у многих бабочек переход от
света к темноте и обратно очень скоро влечет за собой и соответствующую
концентрацию или дисперсию пигмента. У яблонной плодожорки адаптация к
темноте требует около 1 часа. У многих Heterocera, недеятельных днем,
пигмент в это время находится в «дневном» положении. Но достаточно их
встряхнуть, как происходит концентрация пигмента и переход его в «ноч-
ное» положение. В то же время у этих форм происходят правильные суточ-
ные смены концентрации и дисперсии пигмента, которые не прекращаются
даже в непрерывной темноте. Высказывается мнение, что причиной их
является «сон» насекомых, и что дневная дисперсия пигмента является
«положением сна».
В аппозиционном глазу рабдом получает лучи только от своего диопт-
рического аппарата. Так как поле зрения последнего очень узко, то доста-
точно небольшого смещения объекта, чтобы он исчез из поля"зрения одного
омматидия и явился в поле зрения другого. Поэтому аппозиционный глаз
должен обладать большой чувствительностью к движению предметов, и
его разрешающая способность должна быть велика. Однако в силу малого
диаметра линзы светосила последней мала, количество света, доходящее до
рабдома также мало, вследствие чего аппозиционные глаза могут функцио-
нировать только при сильном освещении и свойственны дневным формам.
Суперпозиционные глаза отличаются как раз противоположными свойствами.
Каждый рабдом при кондентрированном положении пигмента получает лучи
от группы диоптрических аппаратов. Количество света, доходящего до
рабдома при прочих равных условиях, будет в несколько раз больше,
чем в аппозиционном глазу, или, иначе говоря, даже слабые световые сиг-
налы могут быть уловлены их раб домами, светосила суперпозиционногр
глаза велика. В этом его преимущество над аппозиционным. Он приспособ-
лен для зрения в темноте и свойственен сумеречным, ночным а также водным
формам, например, Lampyridae, Elateridae, Dytiscidae, бражникам и мно-
гим другим Heterocera. Из дневных он свойственен лишь таким видам, кото-
рые генетически связаны с ночными и сумеречными, как бражник Macroglos-
sa stellatamni и сетчатокрылое Ascalaphus macaronius. С другой стороны*
если каждый рабдом получает лучи от группы линз, то исчезновение объ-
екта из поля зрения одной линзы и его появление в поле соседней не вызо-
вет больших изменений в рецепторном процессе. В то же время и наложе-
ние нескольких изображений друг на друга понижает их; резкость. Следо-
вательно, в силу самой структуры суперпозиционного глаза ему нельзя
приписать большой способности к восприятию движений и формы предметов.
В этом отношении аппозиционный далеко его превосходит. Однако биоло-
гически оба типа глаз хорошо адаптированы к условиям жизни, днем
малая светосила глаза не имеет особенного значения, а различение формы
и движения весьма существенны, ночью большая светосила имеет перво-
степенное значение, а различение формы менее важно.
Если суперпозиционный глаз обладает способностью к аккомодации,
то аналогичный процесс наблюдается, но в иной форме, и в аппозиционных
глазах. У некоторых Rhopalocera пигмент, находящийся в клетках около
базальной мембраны глаза, при слабом освещении удаляется от мембраны
(рис. 501 D), и трахейный тапетум получает возможность отражать лучи.
При сильном освещении пигмент собирается над мембраной и тапетум вы-
ключается (рис. 501 Е). Эти изменения, конечно, нельзя сравнивать с тем,
что происходит в суперпозиционном глазу. Но они, видимо, достаточны
для того, чтобы компенсировать различия в освещении, с которыми, напри-
мер, некоторые бабочки сатириды встречаются, перелетая днем по лесным
массивам. Описанные перемещения пигмента происходят, по Демоллю,
в течение 6 секунд, и, таким образом, этот тип аккомодации по скорости
приближается к тому, что имеет место у позвоночных.
§ 2. ДОРСАЛЬНЫЕ ГЛАЗКИ (OCELLI)
Сложные глаза характеризуются тем, что в каждом омматидие на один
диоптрический аппарат приходится один рецепторный. Правда, в супер-
позиционном глазу это правило физиологически нарушается, так как одна
линза посылает лучи к нескольким рабдомам. Но анатомически и в супер-
позиционном глазу омматидии состоит из одного диоптрического и одного
рецепторного аппарата, т. е. приведенная характеристика является общей
для сложных глаз. Иначе обстоит дело с одиночными глазами или глазками.
Таковых различают у насекомых две группы—дорсальные, или o c e l l i ,
и латеральные, или с т е м м ы (stemmata).
Дорсальные глазки распространены весьма широко, встречаясь у боль-
шинства отрядов насекомых, хотя большая часть бабочек и многие двукры-
лые лишены их. Они свойственны также некоторым личинкам насекомых
с неполным превращением (стрекозы, веснянки, поденки).
Для большинства дорсальных глазков характерно, что при одном диоп-
трическом аппарате глазок имеет большое число рецепторных аппаратов,
поэтому, независимо от топографических отношений, дорсальные глазки
отнюдь не соответствуют каким-либо частям сложного глаза. Это образо-
вания особого типа, о чем говорит и их иннервация не от зрительных долей,
а от срединной области головного мозга (рис. 504 А).
А. Типы строения
В типичном случае насекомое имеет три дорсальных глазка. Из них
один, срединный, помещается на лобной поверхности, два других распола-
гаются симметрично несколько по сторонам и выше на темени. Нередко
и срединный глазок смещается в теменную область (рис. 8, стр. 22).
Таким образом, все три глазка находятся на передней и верхней стороне
головы, оправдывая название дорсальных. Особенно характерно располо-
жение их в виде треугольника. Нередко непарный глазок исчезает, и
тогда остается только два парных теменных. Реже наблюдается исчезнове-
ние парных при сохранении среднего.
Срединный глазок является парным по происхождению. Во-первых,
от мозга к нему подходят два нерва, во-вторых, у некоторых насекомых
(например, у шмелей и у стрекоз) он обнаруживает парное строение,
в-третьих (у муравья Formica), он образуется слиянием двух зачатков.
С х е м а строения дорсальных глазков сводится к следующему. Диоп-




(рис. 502, Corn), который представляет собою местное прозрачное утолщение
кутикулы. Под линзой лежит слой прозрачных корнеагенных клеток (Corng).
Сетчатка имеет форму чаши и состоит из множества ретинул (Ret). Ретинулы
построены в общем, как в сложном глазу. Число зрительных клеток, входяг
щих в состав ретинулы, различно у разных форм. Чаще всего их 2—3, иногда
больше. Раб домы направлены перпендикулярно к корнеагенномуслою и лежат
очень близко от него. Проксимальные концы зрительных клеток переходят
в волокна зрительного нерва (N). Аппарат пигментной изоляции состоит
из высоких пигментных клеток (Pigm. ер), окружающих кольцом сетчатку,
и частью заходящих под края хрусталика. Они являются видоизмененными
гиподермальными клетками. Кроме того, есть пигментные клетки внутри
сетчатки (Pigm), которыми разделены группы зрительных клеток.
Эта схема подвергается многим видоизменениям. Остановимся на некото-
рых из них. Изученный Редикорцевым(1900) глазок личинки в е с н я н к и
Perla (рис. 503 Е) мало чем отличается
от приведенной схемы. Однако в других
случаях отличия значительны. У по-
д е н к и Cloeon (рис. 503 D) кутику-
лярный хрусталик отсутствует и функ-
ционально заменен размножившимися
корнеагенными клетками, которые под-
разделились на три слоя. Из них на-
ружный (Corng) подстилает тонкую
прозрачную кутикулу, а внутренний
(Vitr) прилегает к сетчатке. Оба они
сохраняют правильное эпителиеобраз-
ное расположение клеток. Между ними
лежит толстый слой, состоящий в свою
очередь из нескольких слоев круп-
ных прозрачных полигональных клеток
(Corn). В целом этот слой имеет форму
двояковыпуклой линзы. Пигментная
изоляция (Pigm) отличается от преды-
дущего типа; весь глаз окружен как бы
пигментной чашей; это характерно для
многих дорсальных глазков. Напомним,
что аналогичного строения хрусталик, состоящий из нескольких слоев
прозрачных полигональных клеток, свойственен мантийным глазам неко-
торых двустворчатых моллюсков (Pecten и др.). <
У п о д е н к и Heptagenia (рис. 503 С) диоптрический аппарат устроен
иначе. Он состоит из одного слоя корнеагенных клеток, но они настолько
вытянуты, что высота каждой из' них во много раз больше поперечника,
а все они в совокупности образуют двояковыпуклуюi линзу (Corng). Между
основаниями зрительных клеток (Ret. n) вклиниваются веретенооб-
разные клетки, наполненные блестящим пигментом и образующие тапетум
(Тар). Аналогичный тапетум есть, впрочем, и у Cloeon. Глазки сходного
типа обнаружены у ряда других насекомых, например у веснянок и
муравьев.
У черного т а р а к а н а (рис. 503 В) наружная поверхность хрусталика
плоская и почти не выступает над поверхностью покровов. Внутренняя
поверхность линзы изогнута, так что линза плосковыпуклая, однако,
степень выпуклости ее гораздо меньше, чем в предыдущих случаях. Но наи-
более специфической чертой глазка таракана является его сетчатка. Ее
ретинулы состоят из 2—4 клеток с рабдомами обычного типа (Rhb), но, в
противоположность обычным типам глаз, они не имеют правильного рас-
положения и лежат сплошной многослойной массой, в которой ориенти-
рованы в самых различных направлениях Пигментной обкладки с внутрен-
682
Рис. 502. Схематический разрез через
дорсальный глазок с однослойной
ретиной, с кутикулярной линзой, ре-
тинальными и гиподермальными пиг-
ментными клетками.
Corng — корнеагенные клетки, Corn — хру-
сталик, Cut — кутикула, N — зрительный
нерв, Pigm. ер— пигментированная гипо-
дерма, Pigm. r — ретинальные пигментные
клетки, Ret — ретинальные клетки, Rhb —
рабдомы.
Cut
Рис. 503. A — дорсальный глазок Osmylus chrysops; В — фронтальный разрез дорсаль-
ного глазка Periplaneta orientalis; С — разрез дорсального глазка Heptagenia venosa,
из Шредера; D—разрез медиального глазка Ыоёоп, из Иммса; Е—разрез глазка
личинки веснянки Perla bicaudata, по Редикорцеву.
Сот — хрусталик, Corng, Corngi — наружные и внутренние корнеагенные клетки, Cut — кутикула
Hypd — гиподерма, fl — нерв, Й. f — нервные фибриллы, Pigm — пигментные клетки, Pigm. ер — '
пигментированная гиподерма, Pigm. г — ретинальный пигмент, Ret — ретинальные клетки, Ret. n —
ядра ретинальных клеток, Rhb — рабдомы, Тар — тапетум, Vitr — стекловидные «летки.
ней стороны нет, ее функционально заменяет тапетум, состоящий из тол-
стого слоя волокнистых клеток (Тар).
Глазок Machills (рис. 505F) интересен большой примитивностью строе-
ния. Хрусталик над глазком приподнят, но не утолщен (Corn), так что
линзы, по существу, нет. Корнеагенные клетки (Corng) не вполне отделены
от зрительных (Ret), и те и другие лежат вперемежку под хрусталиком,
но зрительные уходят своими проксимальными концами в глубину глазка.
Ocll
Рис. 504. А — поперечный разрез головы дрозофилы, показывающий связь
нервов сложных глаз с таковыми дорсальных глазков. Из Вигглесворта.
Ос — сложный глаз, Ocll — дорсальный глазок.
В—Е — стадии развития дорсального глазка самца Formica pratensis,
F — его зрелый медиальный глазок. По Цезарю, из Снодграсса.
Сег — головной мозг, Oct. г — зачаток глазка. Прочие обозначения см. рис. 503,
Й
Рабдомы имеются; ретинулы состоят из. четырех клеток. Проксимальные
концы зрительных клеток наполнены пигментом. Над скоплением пигмента
глазок пронизан слоем волокон, которые образуют тапетум. Это весьма
примитивное состояние близко к некоторым стадиям онтогенеза глазка
высших форм (рис. 504 D).
Особняком стоят глазки сетчатокрылого Osmylus (рис. 503 А)^ их
выпуклый, но почти не утолщенный хрусталик (Сот) разделен на фасетки,




Развитие дорсальных глазков прослежено у муравья Formica pratensis.
На голове личинки образуется двуслойная складка (рис. 504 В). Ее
нижняя стенка утолщается и дает начало глазку. Первоначально клетки
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этой стенки лежат ё один слой и одинаковы. Затем они дифференци-
руются на ретинальные и корнеагенныё клетки. Будущие ретинальные
клетки уходят в глубину (рис. 504 С, D), образуют компактную бокало-
образную группу (рис. 504 Е), вступают в соединение с головным мозгом
и выделяют рабдомы, формируя таким образом сетчатку (рис. 504 F).
Корнеагенныё клетки остаются на поверхности; сначала они сильно выра-
стают в высоту (рис. 504 Е), а затем начинают секретировать кутикулу
хрусталика, которая становится очень толстой и принимает двояковыпук-
лую форму. Вещество корнеагенных клеток при этом сильно расходуется,
и по окончании образования хрусталика клетки становятся низкими (рис. 504
JF). Дифференциация первоначально однослойной гиподермы на поверхност-
ные корнеагенныё и уходящие в глубину ретинальные клетки напоминают
аналогичные процессы при развитии омматидия (стр. 672).
В. Оптические и функциональные свойства
Оптические свойства дорсальных глазков своеобразны, но функции их
выяснены далеко не достаточно. Глазки пропускают больше света,
чем обычные омматидии. Так, у мухи Eristalis их апертура равна 1,8,
между тем апертура омматидия колеблется, от 2,5 до 4,5. Отсутству-
ющие у бражников глазки, повидимому, функционально заменены супер-
позиционными глазами, так как омматидии последних пропускают еще
больше света, чем глазки. Довольно неожиданно следующее свойство
дорсальных глазков. Фокус глазка у пчелы и у Eristalis лежит позади
сетчатки. Поэтому какого-либо изображения на сетчатке получиться не
может (Вольский, 1931). Малое количество ретинул и сравнительно
большие углы, под которыми они расположены друг к другу, не могут спо-
собствовать ясности изображения, если бы таковое и получалось. С этим
согласуются следующие наблюдения: если у муравья покрыть черным
лаком сложные глаза, но сохранить глазки, то насекомое становится фак-
тически слепым. С другой стороны, лакирование глазков не отражается
заметно на остроте зрения сложных глаз. Однако у пчелы оно понижает
общую светочувствительность. При внезапном освещении пчела с нормаль-
ными глазками быстро просыпается, но если они покрыты лаком, то про-
буждение происходит медленно. При освещении с боков из двух источников
разной силы пчела направляется к более яркому (фотокинетическая реак-
ция). Но если один из боковых глазков залакирован, пчела направляется
в сторону неповрежденного глазка, несмотря на то, что сложные глаза не
повреждены (Мюллер, 1931). Аналогичные результаты получены на дрозо-
филе.
Давно отмечается связь глазков с полетом и со сложными формами
движения, например у прыгающих насекомых. Глазки присутствуют у
многих хорошо летающих, а также у прыгающих форм — перепончато-
крылых, стрекоз, прямокрылых. Имеются они также у поденок и весня-
нок. Между тем у нелетающих насекомых мы нередко встречаемся с отсут-
ствием глазков. Особенно ясна эта зависимость у трипсов, где широко
распространена внутривидовая бескрылость. Как правило, крылатые формы
трипсов имеют глазки, бескрылые формы тех же видов не имеют. Глазки
отсутствуют также у малоподвижных самок богомолов, у бескрылых тлей
и рабочих муравьев, тогда как самцы богомолов, крылатые тли и крыла-
тые муравьи имеют глазки. Тем не менее, сделать отсюда общее заключе-
ние,что глазки необходимы для полета и исчезают при его отсутствии, нельзя,
ибо глазки отсутствуют и у многих хорошо летающих форм (большинство
дневных бабочек и ряд двукрылых). Выше было отмечено существование
анатомической связи между нервами глазков и сложных глаз. Она показана
68$
на рис. 504 А. Это, разумеется, указывает на наличие функциональной свя-
зи между теми "и другими. Считается, что дорсальные глазки уси-
ливают фотокинетическую реакцию сложных глаз и являются, таким обра-
зом, стимулирующими органами. Это объяснение все же вряд ли может
считаться исчерпывающим, ибо оно не затрагивает ни форм, лишенных
глазков, ни связи глазков с полетом. Предполагается, что функции глаз-,
ков у разных насекомых различны. Прежние гипотезы о том, что глазки
служат для видения вблизи и для определения расстояний, недоста-
точно обоснованы.
§•3. ЛАТЕРАЛЬНЫЕ ГЛАЗКИ
Латеральные глазки, или стеммы (stemmata), подобно дорсальным, яв-
ляются одиночными. В отличие от дорсальных глазков характерно, что они
N
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Рис. 505. Латеральные глазки (stemmati) личинок. А — Macrothylacia rabi; В —
Gyrinus natator; С — Cicindela campestris; D — Dyliscus marginalis; E — Myrmeleon;
F — дорсальный глазок Machilis.
Crist — кристаллический конус и клетки кристаллического конуса, Ер — эпителий, Mant(=sComg ?) — мантия корнеагенных (?) клеток. Прочие обозначения см. рис. 503.
свойственны личинкам насекомых с полным превращением. Они лежат
на боковых поверхностях головы, иннервируются от зрительных долей
головного мозга и при метаморфозе дегенерируют, заменяясь сложными
глазами. Во взрослом состоянии они встречаются лишь у Collembola.
Число стемм колеблется от одной пары до б и 7 пар и бывает различно
даже в пределах вида. Они лежат симметрично тю бокам головы, распола-
гаясь иногда венчикообразно, откуда и происходит, повидимому, их наз-
вание (stemma —венок). Специализированный образ жизни некоторых ли-
чинок отражается на расположении стемм. Так например, у гусениц они
Направлены на пищевой субстрат, у муравьиного льва они образуют двй
выступающие вперед группы (рис. 505 Е, рис. 56 А, стр. 66) и вместе с че-
люстями выдвинуты из песка, когда личинка сидит в своей воронке. За-
мечательным расположением стемм отличается личинка скакуна Cicindela,
которая сидит в вертикальной песчаной норке, закрывая вход в нее своей
головой и отчасти грудью. Передняя поверхность головы лежит при этом
горизонтально, и зрительные оси ее шести пар стемм направлены в раз-
ные стороны (рис. 506 В). Поэтому поле зрения личинки велико. Личинка
является хищником. Она замечает двигающуюся добычу на расстоянии
3—6 см и хватает ее, когда она достаточно приблизится к мандибулам.
Структура стемм бывает весьма различна. У личинки Cicindela стемма
построена по типу дорсального глазка (рис. 505 С). Она имеет очень тол-
стый двояковыпуклый кутикулярный хрусталик (Сот), отделенный кор-
неагенным слоем (Corng) от множества (более 6000) зрительных клеток
кубковидной сетчатки (Ret). Слой рабдомов (Rhb) .и пигментная об-
В
Рис. 506. А — орган чувства, вероятно, зрительного, в головной лопасти личинки мухи
Lacilia sericata; В — личинка жука Cicindela campestris в своей песчаной норке, пока-
заны оптические оси главнейших стемм 1, 2,3.
Cut — кутикула, Нурй — гиподерма, Lens — линза, Л — нерв, Sen — сенсорные клетки, Senl —
их дистальные отростки.
кладка по краям хрусталика ( Pigm) прекрасно развиты. К этому же типу
может быть отнесена значительно более простая стемма личинки вертячки,
где кутикулярный хрусталик сравнительно невелик (рис. 505 В), а сет-
чатка характеризуется всего одним, но зато разветвленным рабдомом (Rhb),
Другой тип стемм в известной мере приближается к омматидиям, так
как снабжен кристаллическим конусом. Таковы стеммы г у с е н и ц (рис.
505 Л). Они имеют двояковыпуклый хрусталик (Сот), к которому приле-
гают большие образующие мантию корнеагенные клетки (Mant=Corng?)
и небольшой кристаллический конус (Crist), лежащий между ними. Сет-
чатка, или скорее ретинула (Ret), состоит из семи клеток, которые выде-
ляют один рабдом, лежащий рядом с кристаллическим конусом. Стемма
л и ч и н к и п л а в у н ц а (рис. 505 D) весьма примитивна, так как линза
хрусталика лишена наружной выпуклости, а весь глаз по существу имеет
еще форму мешка с сохранившейся полостью. Верхние клетки мешка со-
держат пигмент, нижние выделяют палочки на своих загнутых внутрь
концах и являются зрительными. Самые нижние зрительные клетки круп-
ны. Хотя кристаллический конус имеется, но благодаря большому числу
ретинальных клеток сходство с омматидием меньше, чем у гусеницы. На-
конец, у л и ч и н к и м у р а в ь и н о г о л ь в а (рис. 505 Е) есть хорошо
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Выраженный хрусталик й кристаллическое тело, корнеагенные клетки-'И
чашевидная ретина, напоминающая таковую дорсальных глазков. Таким
образом, строение сте.мм весьма разнообразно. При метаморфозе они не
превращаются в сложные глаза, но заменяются этими последними, а сами
атрофируются. У плавунца рудименты стемм сохраняются на зрительном
нерве сложного глаза.
О сравнении некоторых форм стемм с омматидиями сказано. Особое место среди
личиночных глаз занимают зрительные органы личинок высших мух. По своему
строению они лишь условно могут быть отнесены к стеммам. На переднем конце тела
личинки люцилии есть две пары небольших выростов, в которых и помещаются эти
органы. Каждый орган имеет сильно выпуклую кутикулярную линзу (рис. 506 A, Lens).
От нее начинается веретеновидный пучок биполярных чувствительных клеток (Sen).
Их дистальные отростки (Sen^ прикреплены к тонкой мембране, подстилающей линзу,
а проксимальные переходят в нерв (N). Рабдомов или каких-либо палочковидных образо-
ваний не найдено. Если благодаря присутствию линзы орган приходится принять за зри-
тельный, то его прочие части скорее напоминают хеморецептор.
§ 4. ЗРЕНИЕ НАСЕКОМЫХ
Зрению насекомых посвящено множество исследований, которые, в осо-
бенности в последнее время, становятся весьма точными. Однако множество
вопросов остается еще совершенно темным.
А. Различение цвета и формы
Вопрос о различении цвета насекомыми весьма стар. Со времен Леббока
накопилось немало данных для его решения в положительном смысле.
Однако были и скептические высказывания. Разногласия объясняют-
ся тем, что долго не существовало точного метода для изучения зрения
насекомых. Основателем современного направления работ в этой области
является Фриш, который в исследовании зрения пчелы (1914) дал метод
дрессировки, называемый методом серой доски, по существу совпадающий
с методом условных рефлексов И. П. Павлова.
Метод заключается в следующем. Сначала посредством кормления пчел
сахарным раствором на цветной, например на синей, подставке закрепляется
связь между данным цветом и пищей. После достаточной дрессировки
пчелы начинают отыскивать цвет повсюду. Однако этим еще не дока-
зывается, что насекомое различало именно синий цвет. Возможно, что оно
видит его лишь как один из оттенков некоторого нейтрального цвета, на-
подобие того, как человек, лишенный цветного зрения, дальтоник, в из-
вестной степени ориентируется в цветах (Гесс, 1912). Именно поэтому Фриш
предлагал пчелам дрессировальныи цвет не изолированно, но помещая его
среди гаммы оттенков серого цвета от черного до белого. Если насекомое
не видит синий цвет, как краску, то среди многих оттенков серого должен
найтись хотя бы один, который будет для него неотличим от синего. При этом
применялась серая доска, состоящая из 16, а иногда из 32 квадратов фотогра-
фической бумаги, экспонированных в различной степени и расположенных
в шахматном порядке. Один из оттенков заменяется таким же квадратом
испытуемого цвета —синего, желтого, зеленого и т. д., положение кото-
рого на доске постоянно менялось для устранения запоминаний места.
Вся доска накрывалась стеклом, чтобы устранить влияние запаха, харак-
тера поверхности и т. д. Большинство спектральных цветов пчелы не сме-
шивали с серыми оттенками, из чего ясно, что они видят эти цвета
именно как краски. Таким образом, способность различать цвета была
окончательно доказана. Этот вывод был проверен другими исследова-
телями на других объектах (рис. 507 А). Прием дрессировки на пищу
был также с успехом применен для изучения обоняния (стр. 644) Способ-
ность к цветному зрению у различных насекомых оказалась различной.
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Так, пчела не отличает красный цвет от черноге и тймноверого. Но зато
Кюну удалась дрессировка пчелы на ультрафиолетовые лучи спектра. Это
совпадает со старыми опытами Леббока по различению ультрафиолетовых
лучей муравьями. Красные цвета мака отражают ультрафиолетовые лучи.
Пчела, приученная кормиться на них, летит так же на черное стекло, сквозь
Рис. 507. А — муха ВотЬуЦис fuluginosus посещает
синие соцветия Muscari racemosum, а также голубой
и темносиний квадраты доски Фриша, по Кноллю,
из Шванвича; В — две позы мухи Pollenia, :согда под
нею движется в направлении стрелок полосатый ри-
сунок по Гаффрону; С — схематический гори-
зонтальный разрез через голову личинки Aeschna со
зрительными линиями, установленными по положе-
ниям ложных зрачков; М — медиальная линия,
пунктиром обозначена вытянутая маска, по Баль-
дусу; D -г- путь муравья Lasius niger. муравей
дошел слева до точки X, был спрятан на и/^часэ, будучи затем выпущен, он побежал
по направлению, образующему с первоначальным угол а, равный смещению солнца за
истекшее время, по Брюну; Е — менотаксис: насекомое, движущееся так, что его путь
образует постоянный угол с направлением лучей от близкого источника света, приблиг
жается к последнему по логарифмической спирали, по Будденброку.
которое проходят ультрафиолетовые лучи. Неспособность отличать крас-
ный цвет была установлена также у мухи Bombylius и бражника Macro-
glossa. Это связывается с полным отсутствием чисто красных цветов в
среднеевропейской флоре. Но у шмелей дрессировка на красный цвет
удается. То же самое получено для некоторых бабочек, например, кра-
пивницы, капустницы. Следовательно, у многих насекомых по сравнению^
с человеком видимый спектр укорочен на левом и удлинен на правом кон-
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це, у других же такого укорочения нет. Это различие, конечно, суще-
ственно, но в пределах видимого спектра обнаруживаются более глубокие
различия. Так, например, пчела, прирученная кормиться на зеленом цвете,
предпочитает ему желтый, хотя он до того в опыт не входил. То же самое
происходит с пчелами, дрессированными на оранжевый цвет. Отсюда сле-
дует, что все цвета левой половины спектра, начиная от желто-красных и
кончая зеленым, воспринимаются пчелой лишь как оттенки одного и того же
цвета, максимальная яркость которого совпадает с желтым. Аналогичные
результаты дае т правая часть спектра. В общем исследование цветного
зрения пчелы показало, что она качественно различает четыре цвета, один
в желто-оранжевой части спеюра, другой в синезеленой, третий в сине-
фиолетовой и четвертый в ультрафиолетовой. Длины волн равны для этих
четырех групп лучей 65С—500, 5СС—480, 48С—400 и 400—313 миллими-
кронам. Бражник Deilephila питается в сумерки и различает желто-зеле-
ную группу цветов от сине-фиолетовой. Освещение в это время настолько
слабо, что для человеческого зрения цвета вообще неразличимы.
Для пчелы установлено также явление цветного контраста. Насекомое,
прирученное к синему цвету, привлекается серым кольцом на желтом фоне,
и обратно, пчела, прирученная к желтому, привлекается серым кольцом
на синем фоне. Вместе с тем одиночные серые экраны не оказывают при-
влекающего действия. Этот эксперимент трактуется таким образом, что
серый цвет на желтом дает эффект дополнительного синего цвета и наоборот..
Еще один метод доказательства цветного зрения насекомых основан на опто-
моторной реакции (стр. 677). Можно подобрать серый циет так, что его яркость
и яркость синего цвета будут для насекомого одинаковы. Тогда оптомоторной
реакции не происходит. Затем подбирается другой спектральный цвет, например
желтый, который в комбинации с данным серым тоже не дает оптомоторной реак-
ции. Следовательно, данный синий и желтый цвета одинаково ярки. Из них изго-
товляется полосатый экран. Если он вызывает оптомоторную реакцию, что в боль-
шинстве случаев и бывает, то, очевидно, насекомое качественно различает цвета.
Жуки листоеды, например, отличают даже оттенки зеленого цвета. Но палочник Carausius
при изучении по этому методу оказывается лишенным цветного зрения. Оптомоторная
реакция, впрочем, может выражаться и в другой форме. Так, если перед мухой Pollenia
движется полосатый рисунок (рис. 507 В) по направлению вперед, то муха приподнимает
голову и переднюю часть тела, а при движении его назад, она их опускает. У ба-
бочек установлены прирожденные цветовые связи. Гусеница Macroglossa, только
что вышедшая из яйца и начавшая отыскивать пищу, сразу же может быть при-
влечена синим или желтым экраном или цветком. Путем дрессировки можно сосредото-
чить пищевые прилеты бабочки на каком-либо одном цвете, можно далее, по желанию,
переключить их на любой другой цвет. Но при наступлении периода кладки яиц самка
прекращает полеты и привлекается только зеленым цветом будущего кормового растения
гусениц. Аналогичные соотношения установлены у капустницы. У пчелы при ее по-
левой работе постоянно происходят переключения с цветков одной окраски на
цветки другой (Фриш, 1923). Таким образом, существование цветного зрения у
насекомых вполне доказано. Состав его иной, нежели у человека, но механизм
изменения цветовых связей в зависимости от условий обстановки сходен с тем, что
имеет место у высших позвоночных.
Б. Различение формы
Различение формы предметов насекомыми также доказано. Но оно имеет
гущественно иной характер, чем у человека. Еще Фриш (1914) установил,
что пчела различает рассеченные, приблизительно радиальные фигуры,
напоминающие, хотя бы грубо, формы венчиков цветов, тогда как такие
нерасчлененные фигуры, как круг, квадрат, треугольник и т. д. не разли-
чаются. Герц (1935) располагал различным образом черные полосы,
на белом фоне так, что соотношение белой и черной площади оставалось
одинаковым. Оказалось, что чем сложнее и мельче был полученный рисунок,
тем охотнее он посещается пчелами. Аналогичный результат был получен
им с одноцветными трехмерными моделями. Чем сложнее форма модели,
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чем многочисленнее и глубже тени на ее поверхности, тем более привлека-
тельна она для пчел. Близки к этому и следующее опыты. Насекомое
(Eristalis), помещенное между двумя белыми картонными стенками,
ползет прямо к свету. Но" если на одной стенке имеется рису-
нок, то насекомое отклоняется в его сторону. Если рисунок есть на
обеих стенках, насекомое отклоняется туда, где рисунок мельче. Опыты
этого типа приводят к тому, что различение формы насекомыми не вполне
может быть отделено от восприятия движения, И то и другое, может быть,
сводится к определенной частоте раздражения омматидиев, т. е. воспри-
нимается не столько форма, сколько мерцание и мелькание. В пользу
этого говорит то, что пчелы охотнее садятся на цветы, приведенные в дви-
жение ветром, нежели на неподвижные, и то, что они привлекаются движу-
щимися полосами тем в большей степени, чем быстрее движение полос.
Личинки стрекоз бросаются исключительно на движущуюся добычу, а
на неподвижный предмет только, если позади него движется полосатый
экран. Самцы многих бабочек преследуют только летящих самок. Тем
не менее, несомненно, что дело не ограничивается столь элементарными
реакциями. Кнолль (1921) подтверждает старинное мнение о том, что
пятнистые рисунки на цветах помогают найти вход в венчик. Песчаная оса
филант находит вход в свою норку по определенному расположению объек-
тов около него, но вводится в заблуждение, если объекты передвинуть на
другое место.Стрекоза Aeschna устремляется к брошенному в воздух бумаж-
ному шарику, но поворачивает в сторону тотчас, как только различит
его форму (Бальдус, 1924). Пчелы различают расположение цветов и рису-
нок около летка (Фриш, 1914).
В. Различение расстояний
Помимо различения цвета и формы предметов для насекомого биологи-
чески важно определять расстояние, на котором находится от него тот или
иной объект. В особенности это важно для хищников. В этом отношении
изучены личинки стрекоз и жуки Cicindela. Первые несомненно определяют
расстояние, так как выбрасывание маски (стр. 70) происходит лишь
тогда, когда добыча находится на расстоянии ее длины. Реакция является
чисто зрительной и происходит даже, если добыча отделена от личинки
стеклом. Cicindela охотится на ярком солнце и замечает добычу на
расстоянии 12—15 см. Ее прыжок и хватание мандибулами происхо-
дят в строгом соответствии с расстояниями от добычи. Способность раз-
личать расстояния связано с бинокулярным зрением. Зрительные поля
правого и левого сложных глаз у насекомых частично совпадают, и, сле-
довательно, в этой области зрение является бинокулярным. У гладыша
поле бинокулярного зрения охватывает в горизонтальной плоскости 94°
а в вертикальной 120° дорсально и 80° вентрально (ср. Pentatoma,
рис. 500 G, Н, J). Изучение явления ложного зрачка у личинки стрекозы
также показало, что зрительные оси многих омматидиев пересекаются
(рис. 507 С). Наибольшее значение имеют при этом омматидии, распо-
ложенные ближе к медиальной плоскости тела, так как точка пересечения
их осей лежит в пределах длины маски. В соответствии с этим их углы
зрения уже, чем таковые более латеральных омматидиев. При односторон-
нем ослеплении способность определения расстояний почти полностью
утрачивается. Бинокулярное зрение насекомых, очевидно, несравнимо
с бинокулярным стереоскопическим зрением человека. Как глаза насеко-
мого, так и точки пересечения зрительных осей омматидиев являются непод-
вижными, тогда как для человека характерна подвижность зрительных
осей и точки их пересечения.
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Г. Светоктпасное движение и ножная светочувствительность
Своеобразное с в е т о к о м п а с н о е д в и ж е н и е было перво-
начально открыто на муравьях. Если муравья, ползущего по прямой
линии, задержать на час-два, а затем освободить, то он возобнов-
ляет движение по прямой, но в другом направлении. Угол между
старым и новым направлениями в точности равен углу смещения солнца
по горизонту за это время (рис. 507 D). Точно так же, если прямо пол-
зущую гусеницу накрыть темным колпаком, она начинает ползать в разные
стороны, но движение возобновляется в прежнем направлении тотчас по
удалении колпака. Движущееся насекомое, таким образом, может иметь
фиксированную ориентацию по отношению к солнечным лучам. Если
движение было прервано, то по возобновлении его ориентация остается
прежней. При этом физиологический механизм, видимо, состоит в том,
что сохраняется один и тот же угол падения лучей на некоторый уча-
сток сетчатки. Направление лучей есть как бы компас движений этого
типа, что и выражено в их названии. Об ориентации пчел по солнцу
уже говорилось (стр. 640).
Светокомпасные движения дают, кроме того, ключ к пониманию обще-
известного прилета ночных насекомых на свет. Если источник света, как
солнце, удален настолько, что его лучи практически параллельны, то как бы
долго насекомое ни двигалось по прямой, угол лучей падения на сетчатку ос-
танется без изменения. Изменение произойдет лишь при перемещении самого
источника света. Положение иное, если источник света находится на рас-
стоянии нескольких километров или метров и лучи его заметно расходятся
по радиусам. В этом случае при движении по прямой угол падения света
на сетчатку вскоре изменится. Для сохранения данного угла насекомое
вынуждено будет несколько свернуть по направлению к источнику света.
Расчет показывает, что такие усилия вызывают приближение насекомого
к источнику света по логарифмической спирали (рис. 507 Е). На гусени-
цах это наблюдается непосредственно. Прилет бабочек на свет также, пови-
димому, объясняется вышеуказанной зависимостью. Правда, если прилетев-
шую на свет бабочку удалить от его источника, то она возвращается к нему
по прямой. Демолль объясняет это тем, что в это время глаза у нее адапти-
рованы к свету, тогда как во время светокомпасного полета они приспособле-
ны к темноте. Аналогичная фиксированная ориентация наблюдается не толь-
ко по отношению к лучам света, но также и к различного рода движущимся
предметам. Явление это носит название м е н о т а к с и с а и состоит как бы
в стремлении насекомого сохранить без изменения данный характер свето-
вых раздражений. Если, например, перемещать вокруг аквариума экран
с вертикальными полосами, то плавунцы, гладыши и другие насекомые начи-
нают плавать кругом, держась каждый на уровне одной из полос. Гладыш
в проточной воде плывет против течения, держась на траверсе заметных
объектов на берегу. Если их передвинуть, он передвигается вместе с ними,
если его ослепить, или поместить в темноту или, наоборот, в сосуд с ровными
белыми стенками, то менотаксис прекращается, и насекомое уносится тече-
нием.
К о ж н а я с в е т о ч у в с т в и т е л ь н о с т ь наблюдается у некоторых насе-
комых в естественном состоянии. Так например, слепые пещерные жуки Anophtalmus
реагируют на свет. У ряда других форм после ослепления (тараканы, гусеницы) и даже
после обезглавливания (мучные черви) сохраняется реакция на свет, у тараканов и
мучных червей отрицательная, у гусениц положительная. Зюфферт (1932) показал,
что гусеница крушинницы нормально сидит спиной к источнику света в соответствии
С распределением зеленых тонов криптической окраски на ее теле (стр. 458). Покрыва-
ние глаз черным лаком совершенно не влияет на критическую позу гусеницы, но при
изменении условий освещения гусеница меняет позу независимо от целости глаз. Таким





Размножение насекомых, имеющее нередко массовый характер, осно-
вано на функционировании их половой системы. В связи с биологическим
разнообразием насекомых их половое состояние обнаруживает нередко
значительные отклонения от своей основной формы. На некоторых из них
нужно остановиться.
§ 1. ПОЛОВОЕ СОСТОЯНИЕ НАСЕКОМЫХ
Насекомые являются раздельнополыми, яйцекладущими организмами,
причем раздельнополое состояние нередко находит * себе добавочное вы-
ражение в виде полового диморфизма. В этих случаях самцы отличаются
более сильным развитием глаз, антенн, кожных придатков, окраски и под-
вижностью. Наоборот, у самок эти признаки могут быть слабо вы-
ражены, что иногда приводит к общей дегенерации. Сюда относятся
многие жуки (рис. 508 А), бабочки (рис. 508 В), двукрылые (рис. 493 А).
В весьма резкой степени мы находим половой диморфизм у червецов,
где, как например, у Pseudococcus cifrt, маленький самец является нормально
развитым крылатым насекомым, тогда как самка во много раз больше самца,
лишена крыльев и почти утратила расчленение тела на отделы (рис. 508 С).
Одним из замечательных примеров служит Duliticola paradoxa, у которой
недавно открытый самец представляет собою маленького нормального жуч-
ка, тогда как самка по сравнению с самцом является гигантской, бес-
крыла, личинкообразна (рис. 508 D). Давно известен также замечательный
диморфизм в отряде веерокрылых, где самец летает, а крайне дегради-
рованная самка ведет паразитический образ жизни в теле перепончато-
крылых и других насекомых (рис. 584).
У насекомых встречаются и другие формы размножения. Так, весьма
широко распространено девственное размножение, или п а р т е н о г е н е з ,
т. е. развитие организма из неоплодотворенного яйца. Цитологический
базис партеногенеза бывает двояким. В одних случаях тем или иным
путем нарушается нормальный процесс созревания яйца. Так, напри-
мер, углей, насколько известно, вместо двух делений созревания происхо-
дит только одно, тогда как у червеца Lecanium второе направительное
тельце сливается с ядром яйцеклетки, как бы выполняя роль спермато-
зоида. В других случаях созревание протекает нормально, но одни
яйца оплодотворяются, другие не оплодотворяются, что связано с
определением пола. У медоносной пчелы, как и у других перепончатокры-
лых, самка из имеющегося у нее запаса произвольно выпускает или не
выпускает сперматозоид на откладываемое яйцо, В первом случае потомство
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является женским (матки и рабочие пчелы), во втором оно представлено
самцами (трутнями). Этого типа партеногенез свойственен также некоторым
алейродидам и калифорнийской расе червеца Iceiya purchasi.
Рис. 508. Половой диморфизм. А — жук олень Lu-
canus cervus, по Веберу; В— зимняя пяденица Chei-
matobia brumata, по Богданову-Катькову; С — червец
Diaspis pentagona, изЭйдманна; J—жук Duliticola
paradoxa (Lycidae), no Appoy.
Биологически партеногенез также делится на несколько категорий,
которые классифицируются довольно различно, например, следующим
образом.
С п о р а д и ч е с к и й п а р т е н о г е н е з , свойственный преимуще-
ственно чешуекрылым, состоит в том, что виды, которые нормально размно-
жаются путем спаривания самцов и самок, могут при особых условиях пере-
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ходить к партеногенезу. Таковы непарный шелкопряд, тополевый бражник
и другие бабочки. Сюда же относятся тутовый шелкопряд, у которого, кроме
того, Тихомиров (1886) получил искусственный партеногенез; неоплодотво-
ренное яйцо развивается в результате стимуляции его различными меха-
ническими, термическими, химическими, электрическими раздражителями.
Это был первый вообще случай получения искусственного партеногенеза.
Открытие Тихомирова имело очень большое биологическое значение, так
как искусственный партеногенез был затем получен у целого ряда живот-
ных как беспозвоночных, так и позвоночных.
К п о с т о я н н о м у п а р т е н о г е н е з у принадлежат вышеупомяну-
тые случаи общественных и одиночных перепончатокрылых, у которых;
существование самцов, развившихся из неоплодотворенных яиц, является
правилом. В других случаях, как например, у многих пилильщиков, орехо-
творок, некоторых хальцидид, палочников, червецов, трипсов и психид,
самцы или редки, или совершенно неизвестны, так что размножение про-
исходит полностью, или почти полностью путем партеногенеза. У Trialeuro-
des vaporarium существуют две расы самок, которые производят парте-
ногенетическим путем одна только самцов, другая только самок, тогда
как после оплодотворения развиваются и самцы и самки.
Ц и к л и ч е с к и й п а р т е н о г е н е з состоит в правильном чере-
довании обоеполых и партеногенетических поколений. Его наиболее
известным примером являются многочисленные виды тлей, у которых
основная схема цикла сводится к следующему. Самка осеннего поко-
ления откладывает оплодотворенное (зимнее) яйцо, которое перезимовы-
вает и весной дает начало многим поколениям партеногенетических самок.
В конце летнего сезона последние производят самцов и самок, которые*
спариваются, и оплодотворенная самка откладывает упомянутое зимнее
яйцо.
На этот цикл у тлей как бы накладывается несколько сопутствующих явлений, кото-
рые настолько сложны, что вызвали к жизни специальную терминологию. Наблюдаются
следующие случаи: 1. Партеногенетические самки большей частью живородящи, и на свет
родятся вполне развитые личинки. Отчасти в зависимости от этого размножение идет с
громадной быстротой. 2. Партеногенетические самки в начальных поколениях бескрылы,
что, в связи с малой подвижностью тлей, вообще приводит к возникновению громадных
их скоплений, колоний, на одном экземпляре кормового растения. Среди этих самок
различаются две категории: самки, вышедшие из зимних яиц, называются основатель-
ницами fundatrices, а ряд происходящих от основательницы партеногенетических поко-
лений называются потомками основательницы (fundatrigeniae). 3. Появляющиеся
в более поздних поколениях крылатые самки перелетают на другие экземпляры того же
растения, обеспечивая расселение вида. Они носят название эмигрантов (migrantes).
4. У тлей часто наблюдается перемена хозяев; особая, позже появляющаяся, категория
крылатых партеногенетических самок перелетает на другой вид кормового растения,
обозначаемого как вторичный хозяин. На этом последнем развивается ряд поколений как
крылатых, так и бескрылых, носящих название переселенцев (exules s. alienicolae).
Обычна при этом миграция с древесных пород на травянистые растения. Так например,
черемуховая тля {Siphonaphis padi) мигрирует с черемухи на овес и другие злаки, а виш-
невая (Myzus cerasi) с вишни на подмаренник, но Cherm.es мигрирует с ели, гд^ происходит
спаривание обоеполого поколения (sexuales) и развивается партеногенетическ е потомство
основательницы, на лиственницу, где происходит только партеногенез и появляются
полоноски (sexuparae), переходящие обратно на ель. Перемена хозяев, однако, не обяза-
тельна. Есть множество видов тлей, у которых цикл целиком протекает на одном виде
растения или на группе родственных видов. Таковы капустная тля (Brevicorinae bras-
sicae), злаковая тля (Toxoptera graminum) и многие другие. С другой стороны, филлоксера
(Phylloxera vastatrix, рис. 509 А) мигрирует с одних частей виноградной лозы на другие.
Из оплодотворенного зимнего яйца (/), отложенного на кору, выходит основательница
(2, 3), партеногенетическое потомство которой частью живет на листьях (4, 5, б), а
частью уходит на корни лозы, там размножается партеногенетически (7—12), но
в конце лета дает крылатых полоносок (13, 14). Последние возвращаются на надзем-
ные части, и из отложенных ими яиц (15, 16) выходят бескрылые самцы и самки
(17, 18) которые копулируют (19, 20). 5. В зависимости от геологических изменений
флоры и от завоза тлей из одной области в другую у них возникает явление а н о-
л о ц и к л и и (термин, предложенный Мордвилко). Оно состоит в том, что в связи
с отсутствием в данной флоре соответствующего растения из нормального цикла тли
выпадает то или иное звено и цикл становится неполным — голоциклия перехо-
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Иит в анолоциклию. Так например, Мордвилко показал, что живущая на корнях зла-
ков тля Forda, считавшаяся за особый род, представляет собою на самом деле партено-
генетическое поколение тли Pemphigellus foUicularius, живущей на фисташке. Так как
целый ряд близких к Forda родов живет на корнях злаков севернее пределов рас-
_ пространения фисташки и не
« - 4 имеет миграций, то Морд-
вилко сделал отсюда следую-
щее заключение. В третичном
периоде, когда фисташка
была распространена гораздо
дальше на север, эти роды
имели полный цикл, были
голоциклическими и мигри-
ровали с фисташки на злаки
и обратно, как это наблю-
дается в настоящее время у
упомянутых Pemphigellus и
Forda. Когда вследствие по-
холодания фисташка исчезла
из северных и средних ши-
рот, то исчезли и поколения
тлей, живших на этом расте-
нии, но корневые злаковые
поколения сохранились вме-
сте со злаками. Таким обра-
зом, часть цикла выпала, и
он стал неполным — аноло-
цикличееким. Мордвилко
приводит ряд случаев, выз-
ванных исчезновением фи-
сташки как для Старого, так





как к Старому, так и к
Новому Свету. Аналогичные
связи Мордвилко устанавли-
вает и для других растений.
Так например, тля Hormaphis
в Северной Америке имеет
полный цикл, обоеполая
часть, которого проходит на
Hamamelis, а чисто партено-
генетическая на березе. В
Европе, где Hamamelis давно
исчезла, сохранилось только
партеногенетическое поколе-
ние на березе. Хорошим
примером анолоциклии, воз-
никшей вследствие завоза
тлей с одного материка на
другой, служит кровяная
тля Eriosoma lanigerum. В
Северной Америке она спа-
ривается на американском
вязе, из зимнего яйца выхо-
дит основательница, а ее пар-
теногенетическое потомство





на вяз. В Европе, куда кро-
вяная тля завезена в 1787 го-
ду, американского вяза нет
и потому, хотя полоноски и
обоеполое поколение и по-
являются, но значения не
Рис. 509. А — цикл гетерогонии у виноградной филло-
ксеры, Phylloxera vastatrix. Объяснение см. текст.
В — цикл гетерогонии у орехотворки Biorrhiza
pallida.
Вверху обоеполое поколение, внизу партеногенетически размно-
жающаяся самка, слева галл на побеге, справа на корнях. Зна-
чение цифр см. текст.
имеют— их зимние яйца гибнут. Вид сохраняется в Европе только благодаря партено*
генезу самок, среди которых осенью появляются и крылатые расеелительницы. По Мор-
двилко (1935), кровяная тля в будущем может превратиться в Европе в настоящую
анолоциклическую форму, если полоноски и обоеполое поколение совершенно вымрут.
Циклический партеногенез хермесов, изученный Холодковским (1889, 1895), интере-
сен тем, что полный цикл занимает у них два года. Так например, зеленый хермес Chermes
viridis перезимовывает в виде (рис. 509 С, 16) личинки на ели (Picea excelsa). Весной она
Рис. 509 С, D, Е. Циклический пар-
теногенез у хермесов, по Холодков-
скому. С — схема жизненного цикла
зеленого хермеса Chermes viridis; D —
разрез галла Chermes viridis; E —
. часть развития Chermes strobilobius
на лиственнице.
Горизонтальная линия означает границу
двух лет (1895, 1896), пунктирная разде-
ляет половины цикла, проходящие на ели(Picea excelsa) и на лиственнице (Larlx sibi-
rica). Повторение одной и той же цифры
означает рост, сопровождаемый повторными
линьками. / — партеногенетичеекое яйцо,
2,3—выходящие из него личинки и 4—кры-
латая расселительница, 5—партеногенети-
чеекое яйцо, б—выходящие из него личинки,
7—ложная основательница, 8—партеноге-
нетичеекое яйцо, 9, 10—выходящие из него
личинки и 77—крылатая полоноска (sexu-
рага), 12—партеногенетические яйца, 13—
"самец, 14—самка, 15—оплодотворенное
яйцо, 16—выходящая из него личинка,
17—истинная основательница. 6А, 7 А, 8А—
стадии повторной зимовки на лиственнице,
значение цифр, как выше.
начинает сосать побеги и, сильно вырастая (16, J6), превращается в истинную основатель^
иицу (17), тогда как хвоинки повреждаемого побега деформируются и образуют галл.
Галлообразование состоит в том, что основания хвоинок раздуваются и, соприкасаясь
друг с другом, образуют шишковидное тело — галл. Концы хвоинок, однако, не изме-
няются и торчат на поверхности галла (рис. 509 D). Оснопательница откладывает большое
количество партеногенетических яиц (рис. 509 С, 1), из которых выходят личинки (2).
Они забираются внутрь галла еще до того, как он окончательно сформировался, сосут
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ктам, растут, линяют (2,2), а после третьей линьки у них появляются зачатки крыльев
(3). Затем достигший полного развития галл раскрывается, личинки выходят из него,
линяют еще раз и превращаются во взрослых крылатых самок (4). Эти последние поки-
дают ель и перелетают на лиственницу (Larix sibirica), что показано пунктиром на ри-
сунке. На лиственнице они откладывают партеногенетические яйца (5) и тут же умирают.
И з яиц выходит личинка (б), которою заканчивается часть цикла, приходящаяся на
данный год (горизонтальная черта на рисунке), ибо эта личинка остается зимовать на
лиственнице. Весной она приступает к питанию, растет (6,6) и превращается в ложную
основательницу (7), которая похожа на истинную (17) Она откладывает в начале лета
партеногенетические яйца (8), из яиц выходят личинки (9), которые растут (9,9), полу-
чают зачатки крыльев (10) и превращаются
в крылатых самок — полоносок (sexuparae)
(11). Эти последние перелетают с листвен-
ницы обратно на ель, где откладывают пар-
теногенетические яйца (12). И з этих я и ц
выходят личинки, которые линяют 3 или,
повидимому, даже 4 раза и превращаются
в самцов (13) и самок (74). Самцы еще
мельче, чем самки. Происходит спаривание,
и самка откладывает оплодотворенное яйцо
(/5). Осенью из него вылупляется личинка
*шП /II МИ' (16), с которой мы начали рассмотрение
'.'•VJ _. _ ш Ш\л цикла и которая после зимовки превра-
щается в основательницу (17).
Цикл другого вида хермеса Chermes slro-
bilobius протекает по аналогичной схеме, но
осложнен в той своей части, которая проте-
кает на лиственнице. А именно, часть потом-
ства ложной основательницы (рис. 509 Е, 7)
вместо того, чтобы превратиться в крылатую
полоноску и улететь на ель, остается на ли-
ственнице (рис. 509 Е, 6А), размножается
партеногенетически (7А, 8А), а получившиеся
личинки перезимовывают (6), дают опять
ложных основательниц, потомство которых
снова подразделяется — часть улетает на
ель, часть остается на лиственнице и т. д.
Таким образом, часть цикла Chermes strobi-
lobius из года в год проходит на лиственнице
без перемены хозяев и без появления самцов.
Повидимому, подобные подразделения пол-
ных циклов могут служить базой для выше
Рис. 510. Педогенетический цикл у Oli-
garces paradoxus (Fungivoridae). A —
иедогенетическая личинка; В — ее по-
томство — личинка, которая может раз-
виться или обратно в А, или в С — ли-
чиику, производящую самок, или в D —
личинку, производящую самцов, или в
F, которая даст начало или личинкам
неопределенного пола, или личинкам,
производящим самцов; G — куколка
самки; Н — куколка самца; J — самка;
К — самец; L — сперма; М — яйцо;
N—молодая личинка. И з Вигглесворта.
рассмотренного явления анолоциклии.
Циклический партеногенез известен
также у орехотворок, перепончатокрылых,
живущих, как известно, преимущественно
на дубе, и образующих на этом последнем
галлы (рис. 509 В). Интересно, что морфоло-
гические различия особей разных поколений
одной и той же орехотворки, а равно и про-
изводимых ими галлов иногда настолько ве-
лики, что тех и других нередко ошибочно от-
носили к разным видам. Так, например, Neu-
roteres lenticularis зимуют в чечевицеобраз-
ных галлах. Весенние партеногенетические
самки имеют большой яйцеклад и отклады-
пают яйца, образующие затем галлы, сферические и сочные. И з них выходят самки с
меньшим яйцекладом и самцы, которые считались раньше принадлежащими к дру-
гому роду (Spathegaster baccarum). После откладки самками оплодотворенных яиц
снова развиваются чечевицеобразные галлы (ср. также рис. 509 В).
Отметим здесь еще три довольно распространенных явления, относящихся к
полу потомства партеногенетических самок. Если эти последние дают только самок, то
это явление носит название телитокии. Если все потомство мужское, то имеет место
а р р е н о т о к и я , а если потомство состоит из обоих полов — а м ф и т о к и я .
Особую форму партеногенеза составляет педогенез, открытый русским
зоологом Н. Вагнером (1862) и много позже подтвержденный иностранными
авторами (Кале, 1908). По существу педогенез заключается в партеногене-
тическом размножении личинок. Самка комарика Oligarces откладывает 4—
5 крупных яиц (рис. 5 ЮМ), из которых вылупляются прозрачные белые
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личинки (iV). Внутри последних партеногенетическим путем развивается
от 7 до 30 таких же дочерных личинок (А), которые питаются внутрен-
ностями своей матери и, уничтожив их, выходят наружу и живут затем в
гнилых пнях. Они размножаются подобным же образом в течение несколь-
ких поколений (В), но через некоторое время педогенез прекращается,
личинки (С, Е) окукляются (G, Н) и дают комариков мужского (К) и жен-
ского пола (J). По Габричевскому (1928), при благоприятных усло-
виях влажности и температуры и при достаточном питании педогене-
тические поколения у Miastor и Oligarces могут следовать одно за
другим в неограниченном количестве. Видоизменяя условия, можно
приостановить педогенез, заставить личинок откладывать яйца, получить
окукление и взрослых комариков. С другой стороны, личинку, которая
должна дать куколку и уже имеет имагинальные диски (стр. 765) можно
превратить в педогенетическую, и имагинальные диски у нее рассасы-
ваются. Таким образом, данный онтогенетический механизм у Miastor и
Oligarces весьма пластичен. Куколки комара Tanytarsus (Chironomidae), как
показал русский исследователь Гримм (1870), могут откладывать яйца, что
делают и только что вылупившиеся самки этой формы. По Ванделю( 1931),
партеногенетические личинки Tanytarsus grimtni, подобно таковым Miastor,
уничтожают внутренности куколки, в которой они развились, после
чего выходят наружу. Недавно описан педогенез у жука Micromathus, у
которого он связан с весьма осложненным метаморфозом (стр.786).
Ж и в о р о ж д е н и е уже упоминалось при рассмотрении партено-
генеза у тлей, но оно встречается и в других группах насекомых.
Характерный его тип свойственен мухе цеце, у которой развитие и рост
личинки протекаете половых путях матери (стр. 705), и на свет появляется
вполне зрелая личинка, которая более не питается, а через несколько
часов зарывается в землю и окукляется. То же самое, но в еще более резко
выраженном виде, имеет место у мух кровососок (Hippoboscidae, стр 705).
У Cloeon dipterum, в отличие от других поденок, самка откладывает в воду
не яйца, а личинок. У ряда мух известно так называемое яйце-живорожде-
ние, т. е. откладываются яйца, но эмбриональное развитие проходит, в
значительной своей части, в половых путях матери, так что из отложенного
яйца тотчас же или очень скоро выходит личинка. Это же известно у калли-
форы, комнатной мухи, Panzeria .rudis, а также у Lecanium и других
червецов, а также у постельного клопа. Наконец, у мух Sarcophagidae
и у некоторых оводов вылупление личинки из яйца происходит в теле
матери до откладки яйца, что можно считать за приближение к состоя-
нию мухи цеце и кровососок.
П о л и э м б р и о н и я относится, в сущности, к бесполому размно-
жению. Она является особенностью перепончатокрылых, преимущественно
паразитических, и была открыта Маршалем (1904), а затем изучена и дру-
гими авторами. Так, у наездников Chalcididae, например, Agentaspis —
паразита яблонной моли (Hyponotneuta) Lithomastix— паразита совки гаммы
и других яйцо, отложенное самкой наездника в тело гусеницы хозяина,
превращается в «эмбриональную клеточную массу». Последняя как бы поч-
куется на отдельные зародыши, которые располагаются в линейном порядке
в виде цепочки, и число которых бывает больше сотни. Каждый зародыш
превращается в личинку. Вся цепочка окружена так называемым тро-
фамнионом, служащим для передачи пищевых веществ из полости тела
хозяина бедным желтком зародышам. Трофамнион окружен еще оболочкой,
образовавшейся из клеток хозяина, и происходит у Platygaster из напра-
вительных телец яйцевой клетки наездника.
Г е р м а ф р о д и т и з м у насекомых гораздо менее распространен,
чем партеногенез, но все же встречается. Наиболее известным примером
служит живущая в термитниках муха .Termitoxenia (рис. 511 А, В, С).
Она имеет отдельные мужской и женский половые аппараты, причем пер-
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вый содержит сперматозоиды только в молодости, так что, видимо, герма-
фродитизм Termitoxenia является протандрическим. В Калифорнии у чер-
веца ицерии (Icerya purchasi) 90—99% всех особей считается самками,
так как они могут копулировать с самцами. Но, по существу, это не самки,
а гермафродиты, ибо в их половой железе образуются не только яйца,
но и сперматозоиды. Кроме копуляции у ицерии может происходить также
и самооплодотворение. Оплодотворенные тем или иным способом яйца
Реп
В
Рис. 511. А—мужская фаза мухи Termito-
xenia; В — то же, женская; С — половой
аппарат мухи Termitostroma schmitzi, D —
передне-задний гииандроморф Lucanus cer-
vus, знаки показывают распределение муж-
ских и женских признаков, из Вигглесворта.
Fil. term — концевой филамент, Germ — гермарий,Q — женское половое отверстие, Ovd — яйцевод,
Реп — пенис, Т — семенник, Ш — матка, V. й —
семепроток, V. sem — семенной пузырек.
развиваются в гермафродитов, самцы получаются из неоплодотворенных
яиц. Наконец указывается, что у мужских личинок веснянки Perla
marginata на семенниках присутствуют рудиментарные яйцевые тру-
бочки.
Укажем еще, что у многих насекомых описаны г и н а н д р о м о р ф н ы е ф о р м ы ;
у которых мужские и женские признаки, как в половых железах, так и в других орга-
нах, более или менее перемешаны, так что тело представляет собою как бы мозаику муж-
ских и женских тканей. Иногда расположение тех и аругих совершенно беспорядочно,
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иногда преобладает право-левое расположение, так что, например, правая половина
тела особи обнаруживает преимущественно женские, а левая — мужские признаки и т. д.
Подобные случаи особенно демонстративны при сильном половом диморфизме
(рис. 511 D).
Наконец, у насекомых известны случаи п р е в р а щ е н и я п о л а под влиянием пара-
зитизма. Так, если самка пчелы андрены заражена паразитическим веерокрылым Stylops,
то у нее редуцируются половая система и аппараты для собирания пыльцы и появляется
на голове окраска мужского типа. Этот эффект наблюдается лишь у одиночных перепонча-
токрылых, имеющих во время метаморфоза тот ограниченный запас пищи, который был
заготовлен матерью при постройке и последующей закупорке гнезда, тогда как, например
у «стилопизированной» общественной осы Vespa, он не имеет места в связи с тем, что
личинка во время развития получает неограниченное количество пищи от кормящих
особей. Таким образом, основным фактором здесь, очевидно, является тот ущерб, кото-
рый наносится питанию личинки. Подобным же образом развитие оплодотворенного
яйца медоносной пчелы направляется или в сторону рабочей пчелы, или в сторону матки,
в зависимости от режима кормления личинки.
Итак, половые состояния насекомых весьма разнообразны и приводят
к осуществлению у них большей части тех форм размножения, которые
известны для животного мира, а, кроме того, эти формы осложняются у них
и различными сопутствующими явлениями. Половая система насекомых
состоит из половых желез, или гонад, половых путей с их придаточными
железами и из наружных половых придатков, или гениталий. Половые
придатки рассмотрены в главах о брюшке.
§ 2. ЖЕНСКИЕ ПОЛОВЫЕ ОРГАНЫ
Половые железы самки в своей совокупности могут быть названы яич-
никами. В основе они являются метамерными образованиями. Так, напри-
мер, у Japyx (рис. 512 Л) в каждом из первых семи сегментов брюшка
имеется по одной паре
половых желез в ряде
яйцевых трубочек/ Все
семь пар открываются в
правый и левый лате-
ральные яйцеводы, ко-
торые тянутся по бокам
сегментов, соединяются
вместе в восьмом сег-
менте и открываются
наружу непарным отвер-





дая пара лежит в пре-
делах своего сегмента.
Эта правильность нару-
шается у Machilis (рис.
512 В), где половая си-
стема, взятая сама по
себе, построена почти
так же, но яйцевые тру-
бочки несколько сбли-
жены друг с другом, и
их расположение не
является более сегмен-
тарным. Оно, однако, в достаточной мере сохраняет двурядный характер
Между тем, у Lepisma (рис. 512 С), благодаря укорочению той части яйце-
чодов, куда впадают яйцевые трубочки, их расположение начинает превра-
Рис. 512. Примитивные формы яичников. А — Japyx,
по Грасси; В — Machilis, по Удемансу; С — Lepisma
saccharina, по Насонову.
QI. асе — придаточная железа, Л — брюшной нервный ствол,
Ov — яичник, Ovd, I — латеральный яйцевод, Vag — вагина.
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щаться из двурядного в веерообразное. Но у неполовозрелых особей Lepisma
яйцевые трубочки имеют еще сегментарное расположение. У большин-
ства насекомых дальнейшее укорочение яйцеводов приводит к полной
утрате как сегментар-
ного, так и веерооб-
разного расположе-
ния яйцевых трубо-







бочки у japyx, пре-
вращается в широкую
чашечку (calyx). Од-






(рис. 514 С) и сохра-
няется у некоторых
уховерток и саранче-





у Apterygota, а имен-






секомых, у них отсут-
ствует (рис. 514 С). В
соответствии с двумя
Рис. 513.
женскими половыми отверстиями самцы поденок имеют два пениса (стр. 326).
В эмбриональном развитии насекомых зачатки латеральных яйцеводов
нередко появляются отдельно, и соединение возникает позже. Метамерная
структура яичников заставляет предположить, что в наиболее первичном
виде они должны иметь отдельную пару отверстий в каждом из занимаемых
ими сегментов. Некоторым следом этого является, быть может, тот факт,
что женское половое отверстие насекомых может находиться на разных
сегментах брюшка, начиная с седьмого и кончая девятым.
А. Половые пути
В состав женских половых путей входят правый и левый латеральные
яйцеводы и медиальный непарный яйцевод. Л а т е р а л ь н ы е я й ц е в о д ы
длинны или укорочены. Они представляют собою наиболее примитивную
часть половых путей и происходят в основном из мезодермы (стр. 746)-
У таракана латеральный яйцевод развивается в виде выроста от зачатка
яичника (рис. 513 К, L,Od. I). Оба латеральных яйцевода открываются
в н е п а р н ы й или м е д и а л ь н ы й я й ц е в о д , который обычно ко-
роток и представляет собою впячение эктодермы, вторично присоединив-
шееся к половым путям. В соответствии с этим, он выстлан кутикулой.
Однако у высших насекомых эктодерма может заменить мезодерму и на
протяжении латеральных яйцеводов.
Яйцеводы одеты мышечной оболочкой, которая особенно развита в ме-
диальном яйцеводе. Она состоит из кольцевых и продольных слоев мышц,
но в латеральных один из них может отсутствовать. Перистальтика
яйцеводов, возникающая при мышечных сокращениях, вызывает пере-
движение по ним яиц. Задний конец непарного яйцевода откры-
вается наружу посредством г о н о п о р а, !/• или полового отверстия
(porus genitalis, рис. 513 А, Р. gen.). Гонопор служит для откладки
яиц, но, как видно будет дальше, не является копулятивным отвер-
стием. Первоначальным местом возникновения гонопора считается
(Снодграсс, 1935) задний вентральный край седьмого брюшного сегмента
(рис. 513 С, P. gen., Ovd. m). У уховерток это примитивное поло-
жение сохраняется, но у высших форм концевой отдел половых путей
подвергается сложным видоизменениям, а именно, отверстие непарного
яйцевода с конца седьмого брюшного сегмента перемещается на конец
восьмого. Это происходит благодаря тому, что вдоль средней линии восьмого
сегмента образуется желоб, который замыкается затем в трубку (рис. 513D,
Ovd. т.). Последняя становится непосредственным продолжением непарного
яйцевода. Однако передвинувшийся на край восьмого сегмента гонопор обыч-
Рис. 513. А — схема строения женского полового аппарата; В — то же, яйцевой трубки;
С—Н — схема эволюции женских половых путей; С — примитивное половое отвер-
стие позади седьмого сегмента брюшка; D — яйцевод проходит через восьмой сегмент,
на конце которого лежит половое отверстие (P. gen); Е — половая камера (Cam) обра-
зовалась посредством впячения в задней части восьмого сегмента; F— половая камера
превращена (сужением) в вагину (Vag); G — вагина тянется через девятый сегмент, но
копулятивное отверстие остается на восьмом; Н — вагина тянется через девятый сег-
мент, переднее отверстие исчезло, заднее сделалось копулятивным; /—L—развитие
яичников и половых путей таракана Blatella germanica.
Обозначения для рис. 513—523. Атп — амнион, Anus — задний проход, Ь — вентральный тяж гонады,
В. с — копулятивная сумка (bursa copulatrix), Cal — чашевидная часть яйцевода (calyx), Cam —
половая камера, Coel — целом, Dir — яйценаправляющий отросток, d. В. с — проток копулятивной
сумки (ductus bursae copulatrlcis), d. R. s— проток семеприемника (ductus receptaculi seminis), Ect —
эктодерма, Fll — терминальный филамент яйцевой трубки, Foil — фолликул, Gon — первичные поло-
вые клетки, Germ— гермарий, GI. асе — придаточная железа (glandula accessorial Ql. accl — ее
резервуар, GL R. s-—железа семеприемника, Lig— лигамент яйцевой трубки, Й. v — брюшной
ствол нервной системы, Netir — нервный валик, Ov— яичник, ov— яйцевая трубка, Ovd— яйцевод(oviductus), Ovd. I — латеральный яйцевод, Ovd. т — медиальный яйцевод, Ovp — яйцекладное
отверстие (oviporus), Ped— ножка яйцевой трубки, Р. сор — копулятивное отверстие (porus copula-
trix), P. gen— половое отверстие (porus genitalis), Red — ректум, R. s —семеприемник (receptacu-
lum seminis), R. s t — отверстие семеприемника, Susp — суспензорий гонады, ut — матка (uterus),Vag — вагина, Vagi — выступ вагины, Vα!,, Val
s
 — первая и третья створки яйцеклада, Vit —
вителлярий.
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но не сохраняет своего наружного положений, fак Как этот край обра-
зует широкое впячение, направленное вперед (рис. 513 Е, Cam). Гонопор
при этом уходит с поверхности тела в глубину, во вновь образовавшуюся по-
лость, и помещается на ее переднем конце (рис. 513 Е, P. gen). Сама полость
R
Рис. 514. Схемы женских половых аппаратов у различных насекомых.
А — прототип; В — Japyx; С — поденка (схема); D — уховертка (Labidura);
Е — саранчевые; F — уховертка (Forjkula); G —- червецы; Н — веснянка; J —
Hymenoptera; К — Lepidoptera; L — Hemiptera; M — Coleoptera; N — Glossina;
О — Campodea; P — Aphidius; Q — филлоксера.
Обозначения см. рис. 613.
в своем примитивном виде, как например, у прямокрылых (рис. 515 A , Cam)
представляет собою просторную сумку и носит название г е н и т . а л ь н о й
к а м е р ы (стр. 306). Широкий вход в нее Снодграсс обозначает термином —
в у л ь в а (vulva), которому мы предпочитаем термин к о п у л я т и в н о е
о т в е р с т и е (porus copulatrix, рис. 513 Е, Р . сор.). Различие между ним
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и гонопором состоит в том, что последний служит тблько для выхода яиц,
тогда как через копулятивное отверстие не только выходят наружу Яйца,
но также вводятся внутрь мужские копулятивные органы. Однако у многих
насекомых генитальная камера суживается и превращается в трубковидныи
орган, обозначаемый как влагалище, или в а г и н а (рис. 513 F, Vag).
Копулятивное отверстие также суживается. Оно лежит на заднем краю
восьмого сегмента (например, Heteroptera, перепончатокрылые, двукры-
лые). Иногда вагина превращается в м а т к у, т. е. служит для раз-
вития зародышей и личинок из яиц. Так, у мухи Panzeria rudis в матке
скопляется множество яиц. Они расположены правильными рядами и растя-




Рис. 515. A — женский полевой аппарат кобылки Dissosteira Carolina;
В — то же бабочки Malacosoma americana.
01. acct — резервуар придаточной железы. - Прочие обозначения см. рис. 513.
закрученной трубки (рис. 516 В, Ut). Здесь яйца развиваются, и близ вы-
хода находятся вполне сформированные личинки. Муха PanzerLα является
живородящей. У мухи цеце и у кровососок матка сильно разрастается в ши-
рину и яйца поступают в нее но одному; здесь и происходит их развитие
до личинки (рис. 516 С, D, Ut). Развивающаяся личинка питается секретом
придаточных желез (GI. асе) и достигает в теле матери своей окончательной
величины. Родившись, она сразу же зарывается в землю и окукляется.
Копулятивное отверстие и вагина могут подвергаться дальнейшей
эволюции. Вагина удлиняется в силу того, что копулятивное отвер-
стие передвигается с заднего края восьмого сегмента на задний край девя-
того —процесс, аналогичный тому, что мы видели при удлинении медиаль-
ного яйцевода. Он может идти двумя путями. Один, свойственный жукам,
состоит только в перемещении копулятивного отверстия (рис. 513 Я, Р. сор).
Другой характерен для бабочек и заключается в том, что, хотя отверстие
вагины и перемещается на задний край девятого сегмента, но в то же время
сохраняется и прежнее отверстие на краю восьмого. Половые пути, таким
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образом, открываются наружу двумя отверстиями, примем переднее сохра-
няет прежнюю копулятивную функцию и за ним поэтому удерживается
Ovd.m
Рис. 516. Живорождение у двукрылых. А —г половой аппарат свежевылупившейся
самки Panzeria rudis; В — тоже, зрелой самки, растянутая вагина образует матку,
которая наполнена яйцами с развитыми личинками,из Вигглесворта; С — личинка
Glossina palpalis в матке мухи,из Снодграсса; D — вскрытое с вентральной стороны
брюшко самки овечьей кровососки, по Меткалфу. В середине матка с личинкой,
происходящей из правого яичника (слева на рисунке), ее передний конец обращен
к сосочку, через который она получает питательную жидкость из придаточных желез;
Е — половой аппарат самки фруктовой мухи Rhagoktis pomonella.
Int — кишечник личинки, Z. —личинка, Os — ротовое отверстие личинки, Stg —дыхальце, а также
стигмальная пластинка личинки. Прочие обозначения см. рис.'513.
название копулятивного отверстия (рис. 513 G, Р. сор). Заднее отверстие
служит только для выхода оплодотворенных яиц, и для него предложен
термин о в и п о р a (oviporus, рие. 513 G, Ovp), т. е. яйцекладного от-
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верстия. Удлинившаяся вагина утрачивает свою первоначальную функ-
цию влагалища, т. е. органа, принимающего мужской копулятивный аппа-
рат. Однако эта точка зрения (Снодграсс, 1935) на женские половые пути
чешуекрылых принимается не всеми, Кузнецов (1915) считает овипор че-







Рис. 517. Половой аппарат пчелиной матки,
В. Cj — кармашки копулятивной сумки, 01. v — парная кислая (ядовитая; железа, Gl. v, —
ток^ 01. v
a
 — ее резервуар, Gl. duf — непарная Щелочная (дюфурова) железа, Strn IX — девяг
минальный стернит, VaUti—.створки жала. Прочие обозначения см. рис. 513, стр 6 .
новообразование. Аналогичный взгляд высказывает иВебер(1938). У чешуе-
крылых от латеральных яйцеводов назад к концу девятого сегмента идет
довольно широкий канал,который образовался из медиального яйцевода в пе-
редней и из вагины в задней части. Снизувнего впадает гораздо болие узкий
проток, начинающийся от копулятивного отверстия.Он образует очень харак-
терное боковое мешковидное расширение, известное под именем совоку^
пительной сумки или б у р с ы (bursa copulatrix, рис. 513 О, В, с). При
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копуляции в бурсу входит сперма, а затем перетекает по остальной части про-
тека (ductus bursae) в с е м е п р и е м н и к (receptaculum seminis, рис.
513 О, R. S), или сперматеку (spermatheca), в котором и сохраняется До
времени откладки яиц.
1
 Если бурса свойственна бабочкам, то семеприемник
является общим для насекомых органом. Он представляет собою впячение
покровов задней части
восьмого стернита брюш-
ка. Поэтому, когда впя-
чивается генитальная
камера или вагина, то
семеприемник вместе' с
гонопором уходит в глу-
бину образовавшейся по-
лости и открывается впе-
реди гонопора на дор-
сальной стенкегениталь-
ной камеры, или вагины.
Обычно он состоит из
округлого резервуара и
суженного протока (рис.
513 Л, E,R. s). Некото-
рые мухи имеют два или
три одинаковых семе-




жает сперму (рис. 517 А,
Gl. R. s.). Интересно, что
у эфестии сперматозоиды,
попавшие в бурсу, пе-







терны для половых пу-
тей п р и д а т о ч н ы е
ж е л е з ы . Их непар-
ное отверстие у прими-
тивных форм лежит на
стерните девятого брюш-
ного сегмента, т. е. по-
зади гонопора икопуля-
тивного отверстия (рис.
513 D, 01.асе). Но когда
вагина удлиняется и ее
отверстие переходит на задний край девятого сегмента, то отверстие
желез становится внутренним —они открываются теперь в заднюю
часть полости вагины. Эти железы называются к о л л е т е р и-
1
 В терминологии Кузнецова, которая несколько отличается от принимаемой здесь,
названием, ductus bursae обозначается проток, соединяющий копулятивное отверстие с
бурсой,_тогда как ductus bursae приведенной терминологии обозначается термином ductus
seminalis (семенной проток). Копулятивное отверстие чешуекрылых Кузнецов называет
бурсальным, отверстием (ostiutn bursae), а яйцекладное —• яйцеводным (ostium oviducti).
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Рис. 517. В — эволюция ядовитых желез: кислой
(зачерненная) и щелочной, или дюфуровой (пунктиро-
ванная) у пчелообразных перепончатокрылых. В ряду
7, 2, 3, 4 щелочная железа увеличивается и развет-
вляется (4), а кислая уменьшается, в ряду 7, 2а, За,
4а щелочная железа уменьшается, а кислая увеличи-
вается и постепенно разветвляется. По Павловскому
(изменено).
7 — Megachlle sericans v, caucasica, 2 — Halictus sexcinctus,
3 — Andrena hattorfiana, 4 — Podalirius quadrifasciatus,
2a — Osmia spinulosa, 3a— Apis mellifica, 4a — Bombus
distinguendus.
а л ь н ы ми, так как в большинстве случаев, например у бабочек
(рис. 513 G), они выделяют вещество, служащее для приклеив'ания
отложенных яиц, к субстрату и могут быть снабжены большими ре-
зервуарами (рис. 515 В, Gl. accj). Однако их функции бывают довольно
разнообразны. У форм, откладывающих яйца в воду (у ручейников и хи-
рономид), секрет коллетериальных желез представляет собою студенистую
массу, которой окружены яйца. У тараканов и богомолов они дают
вещество яйцевого кокона (стр. 307). У саранчевых они дают пену,
которая образует пробку кубышки, хотя самые стенки последней воз-
никают из секрета других желез, открывающихся в чашечки латераль-
ных яйцеводов (рис. 515 A, Cal. Gl. асе). У перепончатокрылых они
превращаются в две очень длинные ядовитые железы, снабженные боль-
шим непарным резервуаром (рис. 517 А, 01.
и, Gl. v
v
 Gl. v2).' Из них же, повидимому, обра-
зуется непарная дюфурова железа перепончато-
крылых, (Gl. duf.).
У водолюба придаточные половые железы ста-
новятся шелкоотделительными; секрет их слу-
жит для постройки его пловучего яйцевого коко-
на (рис. 518, Л, В). У мухи цеце и у кровососок
открывающиеся в матку железы древовидно раз-
ветвлены и выделяют служащий для питания ли-
чинки секрет (рис. 514 ЛГ, 516 С, D, Gl, асе.)
Впрочем, гомология этих желез с коллетериаль-
ными не вполне ясна, так как они открываются
в переднюю часть матки. Женские половые пути
отличаются большим разнообразием строения.
Изложенная схема их постепенного развития
вряд ли может считаться окончательной, она лишь
намечает некоторые общие черты в эволюции
этих органов. Различные типы строения жен-
ского, полового аппарата представлены на
рис. 514.
Укажем здесь на интересные сравнительно-
анатомические отношения, установленные Па-
вловским (1913, 1914, 1926) для ядовитых же-
лез некоторых пчелообразных перепончато-
крылых. За исходную форму названный автор
принимает половой аппарат Megachile^ у ко-
торой обе железы кислая (зачернена на ри-
сунке) и щелочная (дюфурова, пунктирована) имеют приблизительно
одинаковую длину и обе не разветвлены (рис. 517 В, 7). У Halictus
кислая становится значительно короче щелочной (В, 2), у Andrena
кислая еще уменьшается, а щелочная увеличивается (В, 3) и, нако-
нец, у Podalirius еще большее усиление щелочной выражается в появле-
нии многочисленных ответвлений (В, 4). В другом ряду происходит ана-
логичный процесс, но, так сказать, обратного знака, т. е. уменьшение
щелочной и усиление кислой железы. У Osmia щелочная становится гораздо
короче кислой (рис. 517 В, 2 а), у медоносной пчелы эта разница еще
сильнее, а, кроме того, кислая железа разветвлена {В,За) и, наконец у, шме-
ля разветвления кислой железы становятся многочисленными (В, 4а). Та-
ким образом, здесь мы встречаем две противоположных комбинации двух
процессов в двух органах. Считается установленным, что эффект ужале-
ния обусловлен поступлением в ранку смеси жидкостей из.обеих желез.
Однако есть указания, что секрет дюфуровой железы содержит жировые
вещества и служит для смазки сочленений жала. Во всяком случае выше-
. приведенные анатомические соотношения указывают и на вероятные раз-
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Рис. 518. А — самка водо-
люба Hydrous piceus, изго-
товляющая яйцевой кокон;
В — разрез яйцевого кокона
Hydrophilus carabpides.
1 — труба, 2 — оболочка, 3 —
рыхлое сплетение, 4 — яйца.
личия в составе и действии яда, чего естественно ожидать в связи с боль-
шими биологическими различиями между отдельными формами пчелооб-
разных Hytnenoptera. Однако Песоцкая (1929), работавшая под руководст-
вом Малышева, изучила эту железу у ряда одиночных пчел и установила,
что дюфурова железа становится деятельной в период созревания яиц и
постройки гнезда и что жироподобный секрет этой железы у Anthophora
и Me itta служит для обмазки стенок ячейки, где из него образуется водо-
непроницаемый восковидный слой. Обмазывание стенок ячейки жидкостью,
выделяющейся из конца брюшка Anthophora, было описано Малыше-
вым (1926).
Ov-~'
Рис. 518 С—F Женские половые аппараты кровососущих двукрылых. С — Anopheles
maculipennis, по Перфильеву; D — Culicodes nubeculosus, по Померанцеву; Е — Simu-
lium, по Рубцову; F—Tabanus по Олсуфьеву; G — семеприемник и придаточная железа
Anopheles maculipennis, по Перфильеву.
Gl. R. s — железа семеприемника, прочие обозначения как на рис. 513.
Остановимся еще на половых органах некоторых кровососущих двукрылых. У м а -
л я р и й н о г о к о м а р а по Перфильеву (1930), от сильно развитых яичников отходят
латеральные яйцеводы (рис. 518 С, Ovd. I), сливающиеся в один медиальный (Ovd. rri).
В этот последний впадают семеириемники (R. s) и придаточная половая железа (рис. 518
G, GI. асе) Семеприемник, как установил еще Кулагин (1901), выстлан темным хитином,
который пронизан маленькими круглыми отверстиями. Проток семеприемника имеет
спирально исчерченную хитиновую выстилку. Придаточная железа состоит из крупных
клеток.
У м о к р е ц а Culicoides nubeculosus, по Померанцеву (1932), каждый яичник состоит
из 50—60 яйцевых трубочек, одетых общей оболочкой (рис. 518 D, Ov) Короткие лате-
ральные яйцеводы (Ovd. I) соединяются в медиальный (Ovd.m). Яйцеводы выстланы
хитином и одеты кольцевыми мышцами, причем в задней части, между мышцами, нахо-
дится жировая прослойка. Число семеприемников (R. s) у разных видор Culicoides вари-
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ирует от одного до трех. У С. nubeculosus один семеприемник. Подобно Anopheles, семе
приемники Culicoides выстланы крепким темным хитином с микроскопическими отвер-
стиями, тогда как в открывающийся на девятом стерните проток семеприемника впадает
железа семеприемника (01. R. s). Протоки, как семеприемника, так и его железы, одеты
кольцевыми и продольными мышцами.
Половые пути м о ш е к Simulium, по Рубцову (1940), также состоят из коротких
латеральных и медиального яйцеводов (рис. 518 Е, Ovd. I, Ovd. т.). В медиальный яйце-
вод впадает проток семеприемника (R. s), в который, в свою очередь, открываются две
железы семеприемника (GI. R. s). Несколько ниже в непарный яйцевод открываются две
придаточных железы (01. асе), имеющих грушевидную форму. Семеприемник выстлан
темным хитином, его проток спирально исчерченным. Кроме того, среди клеток протока
есть железистые.
Наконец с л е п е н ь , по Олсуфьеву (1937), имеет сильно развитые яичники, состоя-
щие из множества трубок (рис. 518 F, Ov), короткие латеральные яйцеводы (Ovd. I)
соединяются в медиальный (Ovd. т), а в этот последний впадают три семеприемника
(R. s), а несколько ниже две удлиненных изогнутых придаточных железы (GI. асе). Се-
меприемники продолговаты и сильно хитинизированы, их протоки согнуты пополам и по-
лупрозрачны.
Б. Половые железы
Строение яйцевой трубочки заслуживает специального рассмотрения,
так как она является главным компонентом женской половой системы.
Яйцевая трубочка, или овариола (ovariola), имеет следующее строение
(рис.513 В). Передний конец трубочки образован терминальным, или ко н-
ц е в ы м ф и л а м е н т о м , или концевой нитью (Fil). Последняя
тонка и длинна и состоит из плотного тяжа клеток. Снаружи она покрыта
тонкой собственной оболочкой соединительнотканного характера (tunica
propria). Филаменты нескольких яйцевых трубочек одной стороны по большей
части соединены вместе в общий л и г а м е н т (рис. 513 A, Lig), который
служит подвесочным аппаратом. Он заканчивается среди лопастей жирового
тела, или же прикреплен либо к дорсальной диафрагме, либо к стенке тела.
Иногда правый и левый лигаменты соединяются вместе, образуя медиальный
лигамент.
Собственно яйцевая трубочка разделяется на передний отдел или
г е р м а р и й (germarium, рис. 513 В, Germ) и задйий, или в и т е л л я -
р и й (vitellarium — Vit). Гермарий, называемый также начальной каме-
рой, одет снаружи собственной оболочкой. Внутри он заключает большое
количество оогониев, которые размножаются и дают начало с одной сторо-
ны ооцитам, с другой —питательным клеткам. Образовавшись в гермарие,
яйцевая клетка постепенно передвигается в вителлярий, где окружается
слоем клеток фолликулярного эпителия. Последний образует правильную
однослойную выстилку вителлярия. У вшей в гермарие возникает группа
из шести клеток. Из них одна является ооцитом, остальные пять—пита-
тельными (рис. 519 А). Все шесть клеток вырастают, но в особенности
вырастает ооцит (519 С). Затем ядра питательных клеток принимают ло-
пастную форму, что связано с их интенсивной деятельностью (рис. 519 D).
Они захватывают питательные вещества из крови и транспортируют их
в плазму ооцитов. У бабочек токи этих веществ видимы (рис. 520). Че-
рез некоторое время активность питательных клеток начинает пони-
жаться, они уменьшаются в размере и, наконец, дегенерируют (рис. 519
Е, F, G). Фолликулярные клетки также имеют питательное значение для
ооцита. Их деятельность, однако, начинается у вши позже, нежели та-
ковая питательных. Морфологически активное состояние фолликулярных
клеток выражается в том, что они становятся выше, ядра их у вшбй вытя-
гиваются, принимают веретенообразную форму, а у некоторых насекомых
даже делятся амитотически. Деления самих клеток, однако, не происхо-
дит. Фолликулярный эпителий достигает своей максимальной активности
в то время, когда деятельность питательных клеток уже убывает. В ре-
зультате этих процессов созревающая яйцевая клетка увеличивается во
много раз по сравнению со своим первоначальным размером. В ее плазме
7.И
появляется множество капель желтка, а также и белковых включений.
Весь этот питательный материал образуется в самой плазме яйца, но не
А 8 С
F а
Рис. 519. Овогенез в политрофическом яичнике Anoplura, из Виггле-
сворта. А — недифференцированные оогонии; В — из шести клеток образовались
одна яйцевая клетка и пять питательных; С — увеличившееся ядро ооцита
отдает в плазму хромидии, питательные клетки начинают функционировать,
следующая группа оогониев видна вверху; D — ядра фолликулярных клеток
удлиняются, питательные клетки в разгаре деятельности (ядра разветвлены), в
плазме много хромидии; Е — фолликулярный эпителий активен, питательные
клетки начинают деградировать, образование хромидии прекращается, в плазме
появляются капли жира; F — фолликулярный эпителий в разгаре деятельности,
симбионты входят в нижнюю часть яйца, ядро ооцита растворилось, хромозомы
лежат свободно на периферии яйца, начинается образование желтка; G—зрелое
яйцо с полным запасом питательного материала, хорион выделен фолликуляр-
ными клетками, на нижнем полюсе много симбионтов, питательные клетки деге-
нерировали, появилось веретено первого редукционного деления.
в питательных и не в фолликулярных клетках (рис. 519 Е, G). Эти послед-
ние лишь доставляют яйцу необходимые для синтеза исходные вещества.
По некоторым данным, проникновение последних
в ооцит происходит не. по всей его поверхности, а
лишь в некоторых ее участках (Мещерская, 1931).
По окончании снабжения яйца питательным мате-
риалом фолликулярный эпителий переходит к своей
другой функции — к выделению х о р и о н а . Хо-
рион представляет собою плотную наружную обо-
лочку яйца и нередко имеет характер скорлупы. Он
выделяется поверхностями фолликулярных клеток,
обращенными к яйцу. (рис. 519 G). Его поверхность
часто бывает покрыта эпителиеобразной скульпту-
рой — след его происхождения из фолликулярных
клеток. Хорион кобылки (Melanoplus) выделяется
всей поверхностью клеток, а так как клеточные
границы углублены (рис. 521 A, Foil), то на их
местах на хорионе образуются ребрышки, в
точности отвечающие очертаниям клеток (рис. 521 В,
Chor). Последние как бы отпечатываются на по-
верхности хориона. В некоторых случаях хо-
рион достигает большой толщины и значительной
сложности строения. Так, у листовидки (Phyl-
Нит) он очень толст и состоит из двух сравни-
тельно тонких наружных (рис. 521 С, а, Ь) и
из очень толстого внутреннего слоев. Этот последний построен из щй-
рокопетлистой сети перекладин (с, d.)
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Рис; 520. Продольный раз-




а — питательные клетки, 6 —
фолликулярные клетки, с —
струи секрета питательных




Рис. 521. A—фолликулярный эпи-
телий Melanoplus differentialis во вре-
мя отложения желтка; В — то же,
во время выделения хориона из
Вигглесворта.
С — разрез через яйцевую капсулу
листовидки Phyllium crurifolium, из
Шарпа-Кузнецова; D, Е — микропи-
лярный венчик бражника с поверх-
ности и в разрезе; F — продольный
разрез через микропилярный выступ
дрозофилы, из Вебера; G — микро-
пилярный аппарат у тутового шелко-
пряда, плоскостной вид; Н — то же,
в разрезе, из Пояркова.
Chor — хорион, Foil — фолликулярный эпи-
телий, Мет. асе, Мет. е, Mem. vi — мем-
браны добавочная, наружная, и желточ-
ная, соотв., Vi — желток, a,b, d — наруж-
ный, средний и внутренний слои хориона, с—
вытянутые ячейки слоя й, Сап — воздухо-
носные канальцы, Micr, Micrt — микро-
пиле и его внутренняя часть. :
Еще одним осложняющим моментом в строении хориона является микро-
пилярный аппарат. При образовании хориона на стороне, обращенной
к гермарию, оста&тся отверстие — м и и*р о п и л е (micropyle), служащее
для входа сперматозоида (рис. 521 D—Н). Строение микропиле такжеможет
быть сложно. У тутового шелкопряда от его отверстия начинаются три уз-
ких крючкообразно загнутых трубочки, а, кроме того, имеется еще несколько
отверстий поблизости (рис. 521 G, Н). Вещество хориона внешне похоже
на хитин, но отличается от него по своей химической природе. Оно содер-
жит серу. Содержание азота в нем больше, нежели в хитине. Наконец,
оно менее стойко по отношению к щелочам, чем хитин. Поэтому его
называют х о р и о н и н о м ; отличие его от хитина может быть связано
с тем. что хитин образуется эктодермальными клетками, тогда как образо-
ватель хориона, фолликулярный
эпителий, происходит из мезо-
дермы.
Ж е л т о ч н а я о б о л о ч к а
(membrana vitellina) образуется
посредством некоторого уплотнения
поверхностных слоев плазмы яйца
(рис. 521 В, Mem. vi)..
Как уже сказано, яйцевая клет-
ка, по мере накопления в ней за-
пасных питательных веществ, силь-
но вырастает. В то же время она
вместе с окружающими ее фолли-
кулярными клетками постепенно
отодвигается от гермария и прибли-
жается к выходу из яйцевой тру-
бочки. Чем ближе к выходу лежит
яйцевая клетка, тем она больше.
Выросшие клетки сильно растяги-
вают трубочку, вследствие чего
последняя получает четковидную
форму (рис. 513 А, В, ov). Из гер-
мария на смену каждой отодвинув-
шейся яйцевой клетки выходит
новая.
Яйцевые трубочки насекомых
могут иметь различное устройство
в зависимости от присутствия или
отсутствия специализированных пи-
тательных клеток и от их расположения. Обычно различают три типа трубо-
чек (рис. 522). П а н о и с т и ч е с к и й тип характеризуется отсутствием
специализированных питательных клеток, тогда как фолликулярные при-
сутствуют в том виде, как это описано выше. Питание яйца лежит в этом
случае целиком на фолликулярных клетках (рис. 522 А). Паноистические
трубочки встречаются у Apterygota, прямокрылых, поденок, стрекоз. Если
питательные клетки присутствуют, то яйцевые трубочки получают назва-
ние м е р о и с т и ч е с к и х . Последние делятся на два типа.
П о л и т р о ф и ч е с к и е трубочки (рис. 522 В) отличаются наличием
в каждом фолликуле своей группы питательных клеток, которая рас-
положена со стороны гермария. Этот тип свойственен перепончатокрылым,
бабочкам, двукрылым, жукам Polyp haga и уховерткам. Ч и с л о п и т а -
т е л ь н ы х к л е т о к , связанных с одним ооцитом, бывает постоянным.
Так, у молочайного бражника их 5, у пчелы 48, у мух 16. Как питатель-
ные клетки, так и их ооцит происходят путем последовательных делений
из одного оогония. У жужелицы Carabus violaceits найдено 127 питательных
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Рис. 522. Три главных типа яйцевых тру-
б 4
Chor — хорион, F И — терминальный филамент,
Foil—фолликулярные клетки, Germ — гермарий,fiutr — питательные клетки, l^utri — дегенерирую-
щие питательные клетки, Оос — ооциты, Ovum —
яйцевая клетка, Peri — перитонеальная оболочка.
•NuU
клеток при одном ооците, почему можно считать, что все 128 клеток
возникают из одного оогония в результате семи последовательных деле-
ний (Керн, 1912). Т е л о т р о ф и ч е с к и е трубочки (рис. 522 С) не имеют
отдельных групп питательных клеток. Последние остаются в пределах герма-
рия, но от них к молодой яйцевой клетке может идти плазматический длинный
тяж, служащий для транспорта питательных веществ. Телотрофические
трубочки встречаются у полужесткокры-
лых, у жуков Adephaga и у блох.
Последний фолликул нередко (рис.
523 А), но далеко не всегда, резко пре-
вышает по своей величине остальные,
благодаря тому, что находящееся в нем
одетое хорионом яйцо сделалось значи-
тельно крупнее последующих. Фолли-
кулярный эпителий в конце последней
камеры может принимать многослойное
расположение и образует сплошную тол-
стую перегородку, которая слепо замы-
кает просвет трубочки (рис. 523 A, Pig) и
может быть названа ф о л л и к у л я р -




Рис. 523 А — часть яйцевой трубочки с питательными клетками и фолликулярной
пробкой; В — нижний конец яйцевой трубки плавунца после выхода яйца и образо-
вание желтого тела; С — чередование яйцевых и питательных камер; D—образование
желтых тел и развитие яйца у Rhodnius, по Вигглесворту.
С. 1Ш— пустой фолликул, или желтое тело (corpus luteum), С. lutt — его остатки, Шаг — микропиле,Ooct — ооцит, питаемый через питательные тяжи от питательных клеток, Oocs— ооцит, питаемый только
фолликулярным эпителием, Рей — ножка яйцевой трубки, Pig — фолликулярная пробка. Прочие
обозначения см. рис. 522.
пробкой заканчивается собственно яйцевая трубочка и дальше начинается
о в а р и а л ь н а я н о ж к а (pedicellum, Ped). Эта последняя гораздо
уже, чём растянутый яйцами вителлярий, состоит из одного слоя клетки
и имеет полость. Одним концом овариальная ножка открывается в
чашечку латерального яйцевода, другой ее конец заканчивается слепо
и прилегает к фолликулярной пробке. Иногда овариальная ножка
снабжена мускулатурой. При выходе яйца из вителлярия в ножку оно про
рывает как фолликулярную пробку, так и слепой конец ножки. Фолликул,
оставшийся пустым после выхода яйца, спадается и затем атрофируется. При
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этом, например у термитов во время атрофии, в нем появляется желтый пиг-
мент Атрофирующийся фолликул становится при этом весьма заметным обра-
зованием и носит название ж е л т о г о т е л а (рис. 523 В, С. lut). Послед-
нее в дальнейшем также атрофируется, так что следующее созревающее
яйцо проходит через остатки желтого тела. Образование желтых тел рас-
пространено у насекомых и описано, например у клопа Rhodnius (рис. 523 D).
Таким образом, вышедший из гермария ооцит постепенно продви-
гается вдоль вителлярия, получая питательные вещества через фоллику-
лярные и питательные клетки, одевается хорионом, образуемым фолли-
кулярными клетками и выходит в яйцевод. На смену вышедшему ооциту
из гермария выдвигается другой, и вдоль вителлярия обычно расположена
более или менее длинная серия ооцитов, находящихся на различных ста-
диях развития. Передвижение ооцитов вдоль вителлярия не является прос-
тым скольжением по его полости. Оно по существу обусловлено тем, что
ближайший к яйцеводу конец вителлярия постоянно укорачивается бла-
годаря атрофии фолликулярных клеток,тогда как на противоположном конце
происходит нарастание его стенок благодаря
размножению клеток гермария.
Разнообразие в строении яичников обу-
словлено не только различиями типов яй-
цевых трубочек, но также числом самих
трубочек, числом яиц в них и другими
особенностями. Наиболее обычны кистевид-
ные яичники, когда целая кисть яйцевых
трубочек открывается в чашечку непарного
яйцевода, например у жуков, перепонча-
токрылых, большинства полужесткокры-
лых (рис. 514 J, L, М). Число яйцевых
трубочек при этом может очень сильно
увеличиваться. Так, у пчелиной матки оно
достигает 440 (рис. "517, А, он), а у тер-
митов 24000 и больше. Противоположной
крайностью является малое число яйцевых
т-рубочек, что, однако, не обозначает ма-
лой продукции яиц. Так, у бабочек оно
равно обычно восьми —по четыре с каждой стороны (рис. 514 К), но
яйцевые трубочки могут быть у них очень большой длины и содержат
многие десятки яиц (рис. 515 В). Указывают, что это в сущности не
вителлярий, а разросшиеся овариальные ножки, в которых лежат яйца,
уже вышедшие из собственно яйцевых трубочек. У мухи цеце всего
две яйцевых трубочки, по одной с каждой стороны, причем в связи с живо^
рождением каждый раз созревает только одно яйцо, так что яичник по-
лучает несимметричную форму (рис. 514 N). Аналогичное состояние у
кровососок (рис. 516 D). Две яйцевых трубочки имеются также в весьма
упрощенной половой системе Campodea (рис. 514, О), а у филлоксеры,
откладывающей зимнее яйцо, имеется всего одна непарная яйцевая трубочка
(рис. 514 Q). Единственное откладываемое зимнее яйцо филлоксеры и
кровяной тли очень велико и занимает почти все тело самки, которая после
откладки погибает (рис. 524). Заслуживают внимания также сросшиеся
по средней линии яичники веснянок (рис. 514 Я).
В. Некоторые явления, связанные с созреванием
Созревание яиц не является процессом, изолированным от остальных
функций организма, но, наоборот, теснейшим образом зависит от них,
а частью само по себе вызывает изменения как в половой, так и в других
системах органов. Из относящихся сюда явлений в особенности заСЛуЖИ-
Рис. 524. Откладка зимнего яйца
оплодотворенной самкой кровяной
тли Schizoneura (Eriosoma) lani-
gera. Слева яйцо в теле. Справа
яйцо отложено.
вает внимания свойственный кровососущим двукрылым г о н о т р о ф и че-
с к и й ц и к л , который детально изучается в связи с тем, что многие из
указанных форм являются переносчиками заболеваний.
• Гонотрофический цикл, например у слепня, состоит, по данным Олсуфьева
(1940), в следующем. До кровососания как яичники, так и яйцевые трубочки
малы (рис. 524, At). Через 24 часа после кровососания, когда в задней части
средней, кишки, находится большой сгусток крови, созревающие яйцевые
клетки заметно увеличены по сравнению с исходным состоянием, но еще
сохраняют овальную форму, сами яичники тоже увеличены (Л2). Существенно
то, что в каждой трубочке созревает одновременно только одно яйцо. Через
48 часов после кровососания в кишечнике остается лишь небольшое коли-
чество полупереваренной крови, созревающие яйцевые клетки сильно вы-
росли в длину, увеличились и яичники (А3). Наконец, через 72 часа после
кровососания, в кишечнике уже нет крови, яйца достигли окончательной
величины и переходят в яйцеводы (А,). После откладки яиц происходит посте-
пенное возвращение к исходному состоянию, и яичник после яйцекладки
отличается от такового девственной самки лишь в случае, если в нем застре-
вает несколько яиц. Таким образом, ясно, что материал, получаемый орга-
низмом слепня от переваривания крови, в той или иной мере переходит из
кишечника в яйцевые клетки, доводя их до состояния готовности к откладке.
Описанный процесс и носит название гонотрофического цикла. Для одного
цикла достаточно одного приема крови, но цикл может повторяться, и
в своих опытах Олсуфьев получал у одной самки три, четыре и даже пять
кровососаний с последующими яйцекладками. В последнем случае самка
всего отложила 3545 яиц. Заслуживает внимания и то, что придаточные
половые железы, служащие для приклеивания яиц к субстрату, наполняются
секретом и утолщаются перед яйцекладкой; слюна, израсходованная при
кровососаний, вновь накапливается в слюнных железах, тогда как жировое
тело, наоборот, расходуется при созревании яиц. Таким образом, в гонотро-
фический цикл слепня вовлекается целый ряд органов.
Особенно подробному изучению подвергся гонотрофический цикл маля-
рийного комара, на котором описываемое явление было впервые устано-.
влено, и в отношении которого оно имеет очень большое практическое значе-
ние. Его делят обычно на семь стадий (рис. 524 B^). Первая из них, это
стадия голодной самки, отыскивающей добычу. Ее кишечник не содержит
крови, брюшко тонко, яичники не развиты (В
х
). Самка, только что насосав-
шаяся крови, соответствует второй стадии цикла. Большая часть ее раздув-
шегося брюшка заполнена кровью, но задняя граница кровяной массы
проходит косо, так что от нее остаются свободными около двух стернитов и
около трех тергитов. Кровь красная, яичники не развиты (б2). На третьей
стадии начинается переваривание крови, которая, сохраняя красноватый
цвет, занимает уже меньший объем и оставляет свободными до двух с поло-
виной стернитов и четыре-пять тергитов (В8). В четвертой стадии кровь
становится черной и освобождает два с половиной — три стернита и пять —
шесть тергитов (В4). Затем освобождается два с половиной-три с половиной
стернита и шесть с половиной — семь с прловиной тергитов (В5). В шестой
стадии остается ничтожное количество черной крови на брюшной стороне
(β-e) и, наконец, в последней стадии кровь исчезает совершенно (В7). Однако
же брюшко, при описанном процессе, сохраняет свой большой объем, так
как одновременно с перевариванием крови и всасыванием его продуктов
происходит разрастание яичников, которые заполняют пространство, осво-
бождающееся благодаря уменьшению кровяного сгустка. Таким образом,
хотя кровь одинаково отсутствует на первой и на седьмой стадиях, но объем
брюшка в обоих случаях совершенно различен. Так же как у слепня, гоно-
трофический цикл у Anopheles может повторяться. В экспериментальных
условиях при повторных кровососаниях Зененко получал до пяти кладок от
одной самки (Павловский, 1948). Следует еще отметить, что гонотрофический
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цикл Протекает согласно приведенному описанию в течение летнего сезона,
а иногда развитие яичников заканчивается даже раньше, чем переваривание
крови. Весной и осенью наблюдается обратное — созревание яиц замед-
ляется, тогда как зимою оно совершенно заторможено, и кровососание не
приводит к развитию яичников (Беклемишев, 1944).
Вышеописанный тип гонотрофического цикла, однако же, не является
общим правилом для кровососущих двукрылых. Так, самке москита Phlebo-
ашх»
Рис. 524. А — Гонотрофический цикл у слепня Tabanus autumnalis, no
Олсуфьеву. 1 — до кровососания, яичники малы. 2—24 часа после кро-
вососания, в кишечнике кровь, яичники несколько увеличены, 3—48 ча-
сов после кровососания, кровь переваривается, яичники сильно увели-
чены, 4—72 часа после кровососания, в кишечнике нет крови, яични-
ки зрелые. Под каждым рисунком изображена при большом увеличении
отдельная яйцевая трубочка на данной стадии развития.
GI. асе — придаточная половая железа, Mes—средняя кишка, Ov—яичник.
В
х
_, — семь стадий гонотрофического цикла у малярийного комара, по
Селла из Беклемишева.
tomus papatasil для полного развития яичников необходимо кровососание.
Но Долматова (1946) показала, что у самок этого вида яйца могут развиться
при совершенном отсутствии какого бы то ни было питания, правда в при-
близительно вдвое меньшем числе. Подобное «автогенное» развитие яичников
известно и для некоторых видов кровососущих комаров.
§ 3. МУЖСКИЕ ПОЛОВЫЕ ОРГАНЫ
Мужские половые органы насекомых состоят из половых желез, се-
менников (testes) и половых путей и, подобно яичникам самок у низших
представителей класса, обнаруживают остатки метамерного строения. Так,
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у Lepisma три пары семенных фолликулов имеют метамерное расположений
в трех передних сегментах брюшка (рис. 525 F, Т) и впадают в два семенных
протока (V. d), которые у молодых особей открываются отдельными отвер-
стиями (Насонов, 1887). Во взрослом состоянии парные половые отверстия
сохраняются у Protura, у некоторых уховерток и у поденок (рис. 525 А),
чему отвечает и строение их копулятивных органов (стр. 326). Сериальное
расположение семенных фолликулов встречается у некоторых других форм,
как, например, у пухоедов (рис. 526 Е, Т). Но соответствие с сегментами
здесь уже отсутствует. Указывается также на следы метамерии у эмбий.
Что касается положения мужского полового отверстия, то наиболее
примитивны в этом отношении поденки, у которых оно открывается на зад-
нем крае девятого сегмента. В этом месте при развитии половой системы
В
Рис. 525. А—Е—происхождение непарных мужских половых протоков
из парных, из Паккарда. А —- поденка; В -? Forficula; С — личинка пря-
мокрылого; D — Oedipoda; Е — Cetonia aurata;F—метамерное расположе-
ние семенников у Lepisma,
Т — семенник (testis); V. d — семепроток (vas deferens).
к покровам приближается задний конец ее мезодермального зачатка. Но
у большинства насекомых в этом месте эктодерма образует непарное впяче-
ние, которое соединяется с мезодермальным зачатком и превращается в се-
меизвергательный канал. Отверстие семеизвергательного канала морфоло-
гически представляет собою мужской г о н о п о р, соответствующий
женскому. В простейшем случае гонопор находится на конце фаллуса
(стр. 328), но если образуется эндофаллус, то он уходит в глубину послед-
него и выдвигается наружу лишь при спаривании.
Строение вполне развитой мужской половой системы, изучавшееся
еще Холодковским (1886), сводится к следующему (рис. 526 Л). Правый и
левый семенники (Т) состоят каждый из нескольких отдельных фоллику-
лов (F6), в чем можно видеть следы их метамерии. Фолликулы остаются
или отдельными образованиями (рис. 526 С), или покрыты общей о б о л о ч -
к о й (scrotum) и имеют вид компактных тел. Внутренность такого ком-
пактного семенника подразделена на камеры, соответственно числу вошедших
в его состав фолликулов (рис. 526 В). Полости последних впадают в канал,
называемый семепроводом, или с е м е п р о т о к о м (vas deferens, v.d). Семе-
проток тонок и нередко имеет извитой ход. Если его изгибы многочисленны
и собраны в плотный клубок, то последний получает название п р и д а т к а
(epididymis, рис. 526 Н, Epdd). Конец семепротока нередко образует
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расширение — с е м е н и ой п у з ы р е к (vesicula seminalis, рис. 526 А,
Ves. s), в котором сперма накапливается перед выходом наружу. У Protura,
поденок и уховерток оба семепротока откры-
ваются наружу отдельными отверстиями, у про-
чих насекомых они впадают в непарный с е-
м е и з в е р г а т е л ь н ы й к а н а л (ductus
ejaculatorius — D. ej). Последний выталкивает
сперму наружу. В соответствии с этим он снаб-
жен сильной кольцевой мускулатурой, к кото-
рой иногда присоединяются и продольные во-
локна. Так как семеизвергательный канал воз-
никает из впячения эктодермы на конце девя-
того стернита, то он выстлан на всем протяже-
нии кутикулой. У некоторых форм, например,
у москитов и листоблошек, кутикулярномышеч-
ный аппарат семеизвергательного канала превра-
щается в насос с клапанами (рис. 527 А, В, т,
Р). Роль эктодермы не всегда ограничивается
а,асс
И
Рис. 526. Мужской половой аппарат. А — схема аппарата, вид со спинной сто-
роны, семенные фолликулы с общей перитонеальной оболочкой, один семенник
вскрыт; В — фронтальный разрез через семенник, представлены только его стен-
ки; С — схема одного семенника с раздельными фолликулами; D—К—половые
аппараты различных видов насекомых; D — Lepisma; Е — Tetroptitalrnus (Mal-
lophaga),; F — Tetrix (Acridiidae), G — Pyrrhocoris; H — Lucanus; J — Hylobius,
К — Dytiscus; на D и F — один семенник не изображен.
Обозначения для рисунов 526—528. Aed — эдеагус, D. ej — семеизвергательный канал(ductus ejaculatoriurt, Ect — эктадении, End — эндофаллус, Epdd — эпидидимис, Fo — се-
менной фолликул, Gl. ace — придаточная железа, m — мышцы, Mes — мезадении, Р — насос,
Param — парамера, Peri — перитонеум, Phlb — фаллобаза, Т — семенник (testis), Tit — ти-
тиллатор, Ves. s — семенной пузырек (vesiculum seminalis), v.d, V.d — семепровод;(уаз deferens)
V. eff — семевыносящий проток (vas efferens), Virga — хлыст.
образованием семеизвергательного канала. У поденок из нее возникают
концы семепротоков, а у двукрылых семепротоки целиком происходят из
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впадать п р и д а т о ч н ы е ж е л е з ы , которые обозначаются как м е з а-
д ' е н и и , если они происходят из мезодермальных частей протока и
э к т а д е н и и , если они имеют эктодермальное происхождение. По боль-
шей части эти железы впадают в семепротоки близ их конца, около семе-
извергательного канала, но иногда они открываются в начальные части
канала. Так как границы эктодермальнои и мезодермальнои частей на про-
тяжении половых путей далеко не всегда ясны, то отнести данную при-
Рис. 527. А, В — мужские половые аппараты с семейными насосами. А — P!i!eboto-
mus sergenti, по Перфильеву; В — Psylla mali, из Вебера; С —мужской половой
аппарат Periplaneta с брюшной стороны, по Майаллу и Денни; D — Anopheles
muculipennis, по Перфильеву; Е—Simulium, по Рубцову; F — Culicoides nubeculosus,
'. по Померанцеву.
т — мышцы, Р — насос. Обозначения см. рис.526. Res — резервуар семепротока.
даточную железу к эктадениям или мезадениям также бывает трудно.
Железы обычно имеют форму трубок, более или менее длинных, иногда
извитых [рис. 526, Н, GI. асе. (Mes)]. Чрезвычайно многочисленны они
у таракана, где они представляют собой мощный гриСовидный пучок удли-
ненных трубок (рис. 527С). Их секрет представляет собой жидкость, кото-
рая выходит из тела самца вместе со сперматозоидами. Он же служит для
образования стенок сперматофоров (стр. 332—336).
: Формы семенников чрезвычайно разнообразны (рис. 526). Мы встре-
чаем плотные (Е), гроздевидные (F), дольчатые (G), дисковидные(У) и из-
витые (К) семенники.
46 Курс общей энтомологии 721
^лввмйтрим Muk волввУе апйа^аты йёкШр'ых кр^вбйбёушйх .Двукрылых,,. У м 6-
в к и т а Phlebotomus sergenti, по Перфильеву (^28), округлые семенники (рис. 527 А, Т)
через короткие семепроводы (V.d) соединяются с семенным пузырем (Ves s), от которого
отходит семеизвергательный канал (D. ej) с уже упомянутым насосом (Р). У м а л я-
р й . И н о ' г о к о м а р а Anopheles тпаси-
lipennis Перфильев (1930) описывает удли-
ненные семенники (рис. 527 D, Т) с длин-
ными тонкими семепроводами (V. Л) и
короткий толстый семеизвергательный
канал (D. ej), снабженный сильной му-
скулатурой. В его начальную часть откры-
ваются две придаточных железы (01. асе).
У ,м о ш е к, по Рубцову (1940), семен-
ники также удлинены (рис. 527 Е, Т),




Рис. 528. Сращение семенников. А — Vespa %ermanlca; В—веснянка Dictyopteryx micro-
cephala; С — бражник Smerinthus populi; D—J— схемы сращения; О-—первая стадия,
четыре семенника с каждой стороны; Е — сращение обеих половин в одно шаровидное
образование, границы фолликулов сохранены; F — то же, общий вид; G — спиральное
смешение фолликулов у бабочек, общий вид; Н — то же, в поперечном разрезе; Т то
же, у Smerinthus, септы (обозначены пунктирами) исчезли, остатки их. (Re) еще сохрани-
лись; К, L — семенники и половые пути самцов шмелей, по Павловскому; К—Bombus
lapidarius, справа семенник (Т
х
) и семепроток (V. dt) одеты общими оболочками, сле-
ва оболочки удалены и заключавшиеся в них органы расправлены; L — Bombus di-
stinguehdus, слева семенник и семепроток одеты общей оболочкой (Tt-\-vdi), справа
Оболочка удалена, семенник и семепроток расправлены.
Обозначения см. рис. 523.
В своих средних частях они загибаются назад и затем переходят в толстые мускулистые
резервуары (Res), частично прилегая к ним. Узкие протоки резервуаров соединяются
в один, открывающийся приблизительно между 7 и 8 сегментами брюшка. Рубцов отме-
чает, что семенники и семепротоки покрыты множеством одноклеточных желез с корич-
мватым секретом. Наконец, у м о к р е ц а Culicoides, по Померанцеву (1932), от про-
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семенников (рис. S2?F, Т) отходят длинные еемепроводы (V. d), которые идут
назад, затем загибаются вперед и впадают в сложно устроенную придаточную железу
(01. асе), в которой Померанцев различает небольшой передний отдел или семенной пу-
зырек и объемистый задний или клеевую железу, переходящую в семеизвергательный
канал (D, ejj, снабженный сильной кольцевой и продольной мускулатурой. Восходящее
колено семепротока плотно прилегает к придаточной железе.
Среди модификаций мужской половой системы следует отметить м е д и -
а л ь н о е с р а щ е н и е с е м е н н и к о в . Оно может иметь различные
формы. Так, у некоторых веснянок, подобно яичникам, правый и левый се-
менники сращены в дугообразный орган (рис. 528 В). У некоторых перепон-
чатокрылых семенники срастаются вместе, сохраняя, однако, свою индивиду-
альность (рис. 528 А). Но наиболее сложную форму это явление прини-
мает у бабочек (рис. 528 D — G). У некоторых форм, как Hepialus, Bombyx
и др., семенники отделены друг от друга и состоят каждый из четырех фол-





ананасную дыню (Е, F).
Затем весь слитный се-
менник подвергается за-
кручиванию вокруг оси,
общей всем долькам (рис.






лость, также при этом
изгибаются. У Smprin-
thiis перегородки атро-
фируются, и таким обра-
зом полость семенника
становится сплошной
(рис. 528 У). Ни одна из
частей половых путей не
принимает участия в
этом процессе: от непар-
ного семенника отходят
два отдельных семепро-
тОка (рис. 528 С). Таким
образом, у ряда насекомых происходит своего рода уплотнение половых орга-
нов путем объединения правого и левого семенников. Иная форма этого
процесса свойственна шмелям. По описанию Павловского (1911), у мно-
гих видов Bombiis, как В. lapidarius, В. ierrestis, В. hortorum и др., семен-
ник состоит из нескольких длинных трубочек, которые, однако, не лежат
свободно в полости тела, но собраны в клубок и окружены общей плотной
оболочкой, принимая вид компактного яйцевидного тела (рис. 528 К,Tt).
Длинный vas deferens тоже собран в складки и тоже окружен по-
добной же оболочкой, образуя другое компактное тело (рис. 528 /С, V. cfj),
соединенное с первым посредством шейки. Но Bombus distinguendus
в отличие от других видов шмелей, изученных Павловским, обнаруживает
дальнейшую ступень уплотнения; у него как собранные клубком трубочки
семенника, так и извитой vas deferens заключены в одну общую плотную
оболочку и образуют одно компактное тело без подразделения на какие-либо
части (рис.528 L, Т
х
-\- Vd^. Отпрепарировав указанную оболочку, мвжйо
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Рис. 529. Схемы гистологии семенника. А — про-
дольный разрез семенной трубки; В — поперечный раз-
рез ее же у гусеницы Pieris; С — разрез через семен-
ные цисты.
Aplc — апикальная (версонова клетка), Су — семяниая циста,
Су, — клетка семянной цисты, Ер — эпителиальная оболочка.
Germ — гермарий, So — сперматозоиды, Spg — сперматогонии,
Sptd — сперматиды, V. eff— vas efferens, / — зона роста, //—
зона созревания, III — зона превращения.
расправить заключенные в ней семенник» и семепроток (как это пока-
зано на левой половине рис. 528 К и на правой рис. 528 L).
Остановимся на некоторых особенностях с т р о е н и я с е м е н н и к а .
Снаружи он покрыт эпителиеобразным слоем клеток, который иногда под-
разделен даже на два. Это — т р о ф и ч е с к и й слой, через посредство
его клеток питательные вещества поступают из крови в семенник. Вершин-
ная часть семенного фолликула является местом размножения спермато-
гониев и, так же как в яйцевой трубочке, носит название г е р м а р и я
(рис. 529 A, Germ). Возникающие в гермарие клетки постепенно передви-
гаются к выходу из фолликула, подвергаясь многократным делениям и пре-
вращаясь в зрелые сперматозоиды. Особенного внимания заслуживают
в фолликуле версоновы клетки и цисты. У бабочек в вершинной части фол-
ликула помещается большая апикальная или в е р с о н о в а к л е т к а
(Apic). Она очень велика, имеет хорошо выраженное ядро, а ее плазма вытя-
нута в многочисленные отростки, между которыми лежит несколько кон-
центрических слоев сперматогониев. Считается, что версонова клетка
имеет двойственную функцию. Она растворяет часть лежащих около нее
сперматогониев и усваивает получившиеся при этом вещества. Но в то же
время она через свои отростки доставляет питательные вещества другим
сперматогониям, а именно тем, которые в дальнейшем превращаются
в сперматозоиды. Однако, с другой стороны, в связи с этими данными
отмечается, что главным источником питания* для семенника, так же как
и для яичника, является кровь, и что поэтому основная роль в питании
сперматогониев принадлежит трофическим клеткам стенки семенника.
Сперматогонии в семеннике собраны в характерные округлые группы,
окруженные каждая слоем мелких клеток. Эти последние носят название
с е м е н н ы х ц и с т (рис. 529, Су). Внутри цисты сперматогонии продол-
жают размножаться, там же протекает и их созревание. Затем клетки цист
разрушаются, но сперматозоиды сохраняют свое групповое расположение —
каждая группа происходит из одной цисты. Дифференциация клеток
в семеннике происходит следующим образом. Одна клетка получает доста-
точное питание от версоновской клетки, другие — недостаточное. Две
различных в этом отношении клетки сближаются, одна из них дает цисту,
другая —все сперматогонии, заключенные внутри.
Сперматозоиды насекомых состоят, как и у большинства других животных, из го-
ловки, шейки и хвостика. Головка всегда сильно вытянутая, большею частью округлая
в разрезе, но нередко, как например, у кузнечиков, сплюснутая. На ее переднем конце
часто присутствует перфораторий, который у кузнечиков снабжен двумя загнутыми назад
крючками. В шейке лежит центрозома. Хвостик хорошо развит, длинен, иногда снабжен
краевой мембраной. Его изгибания обусловливают передвижение сперматозоида.
В семеннике зрелые сперматозоиды бывают соединены в пучки, причем различаются
униполярные и биполярные пучки. В первых все головки обращены в одну сторону,
в последних (многие жуки) половина головок обращена в одну сторону, половина
в противоположную. Нередко сперматозоиды и по выходе из половой железы бывают
склеены головками в пучки, которые в этих случаях получают название с п'е р м а т о-
д е с м. Сперматодесмы свойственны многим перепончатокрылым, некоторым жукам,
стрекозам, кузнечикам. У Dytiscus сперматодесма состоит всего из двух сперматозоидов.
Сперматозоиды выходят из половых путей самца вместе с жидкостью, выделяемой
• его придаточными половыми железами. Если эта последняя способна к затвердеванию,
то образуются сперматофоры — капсулы с заключенными в них сперматозоидами (Хо-
лодковский, 1910; Болдырев, 1915, 1929).
Если сравнить общую организацию женских и мужских половых ор-
ганов, то между ними обнаруживается значительное гомологическое
сходство. Те и другие являются по своей природе парными метамерными
образованиями, но как следы метамерии, так и парные наружные отвер-
стия сохраняется лишь у немногих примитивных форм. Те и другие имеют
в своем составе непарный выводной проток, который возникает из экто-
дермы и заменяет в той или иной мере примитивные парные мезодермаль-
• ные половые пути.
Г л а в a. XL I
ЭМБРИОНАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ
Эмбриональное развитие насекомых изучалось многими авторами, среди
которых на первом месте нужно поставить Ковалевского, которому при-
надлежит открытие зародышевых пластов у насекомых и который, таким
образом, заложил основы эмбриологии этого класса, Далее можно на-
звать Мечникова (1866), Холодковского (1891), Геймонса (1895), Филип-
ченко (1912), Истхама (1927), Рунвала (1937), П. П. Иванова (1940, 1944)
и др. Их исследования установили ход эмбрионального развития для
большинства групп насекомых и показали, что оно в общем идет по
типу, характерному для членистоногих вообще.
Развитие яйца и яйцевых оболочек в теле самки, спаривание и яйце-
кладка были затронуты выше. Процессы созревания половых клеток и
процесс оплодотворения яйца протекают у насекомых в общем по той же
схеме, что и у других животных. Так • как их специальные особенно-
сти представляют, главным образом, цитологический интерес, то на них
мы не будем останавливаться.
§ 1. СТРОЕНИЕ И НЕКОТОРЫЕ СВОЙСТВА ЯЙЦА
Яйцо насекомых имеет круглую или овальную, иногда сильно вытяну-
тую форму. Встречаются и внешне билатерально-симметричные яйца;
большое разнообразие формы возникает в связи со скульптурой хориона,
т. е. наружной оболочки яйца. В строении яйца имеется определенная по-
лярность. Она особенно ясна на вытянутых яйцах, где можно различить
передний и задний концы, брюшную и спинную стороны, соответствующие
таковым будущего зародыша. На круглых яйцах это менее очевидно. Бо-
лее общая закономерность, известная под названием правила Алле (1888),
состоит в том, что яйцо ориентировано в яичнике матери одинаково с ее
телом, т. е. будущий передний конец зародыша обращен вперед, а спинная
сторона вверх. Величина яиц колеблется довольно значительно. Длина яиц,
например филлоксеры, равна всего 0,02—0,03 мм, тогда как у кузнечика
Saga оно достигает 11 мм, а у пчелы Xylocopa valga 15 мм (Малышев,
1931). • • ' • . •
Строение яйцевых оболочек насекомых иногда бывает осложнено.
В яйце, например кобылки Melanoplus (рис. 540 Л), кроме хориона
(Chor) и желточной оболочки (Mem. v) образуется, во-первых, временная
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дополнительная оболочка поверх хориона (Chor. s), а, во-вторых, во время
развития зародыша его серозная оболочка (рис. 540 В, Ser) выделяет
наружу, т. е. под хорион, толстую оболочку хитинового характера,
состоящую из тонкой наружной «желтой» кутикулы (Cut^ и толстой,
слоистой внутренней «белой» кутикулы (Cutz). Последняя, однако, имеет
временное существование (стр. 748) и носит название с е р о з н о й к у т и -
к у л ы , или вторичной желточной оболочки. Наружная оболочка считается
непропускающей ионы солей, а внутренняя придает прочность стенкам яйца.
Яйца многих насекомых обладают способностью всасывать воду из окру-
жающей среды, если последняя является достаточно влажной, увеличивая
вследствие этого свой объем и плотность. Так, яйцо Dytiscus удлиняется
на 1,2—2,25 мм и из мягкого становится плотным, а яйцо перелетной са-
ранчи увеличивает свой
вес от 6,3 мг до 14 мг,
повышая содержание во-
ды от 52 до 82%. При
этом у плавунца хо-
рион лопается вслед-
ствие давления на него
изнутри и сбрасывается,
и наружной оболочкой
яйца служит теперь се-




ся и сохраняться до
конца развития. Под





Рис. 530. Два типа строения яйца насекомых. А —
типичное центролецитальное, богатое желтком, яйцо
(желток показан только слева); В —'• бедное желтком
яйцо Collembola, по Веберу; С — увеличение объема
яйца наездника Тгichogramma minutum благодаря посту-
плению жидкости из яйца хозяина. Цифры показывают
возраст в часах, по Эйдманну.
В I — бластема, Cft — хорион, Mem. v — желточная оболочка,
Micr — микропиле, Nuc — ядро, Р1 — околоядерная плазма.
дится на заднем конце
яйца и служит для про-
никновения воды. Вса-
сывание воды не явля-
ется чисто осмотическим
процессом, но зависит от
активности плазмы, ибо,
например, у Melanoplus
оно колеблется в зависимости от состояния обмена веществ, причем мем-
браны остаются без изменений. Крайняя редукция яйцевых оболочек
наблюдается у наездников, откладывающих яйца в полость тела или яйцо
хозяина. Сквозь перепончатую оболочку такого яйца диффундируют пита-
тельные вещества и, например у трихограммы, вызывают сильное увеличе-
ние его объема (рис. 530 С).
Типичное строение яйца насекомых весьма характерно (рис. 530). Внутри
яйцевых оболочек находится собственно яйцо, которое у большинства форм
обильно снабжено желтком. Желток, в виде сферических включений различ-
ной величины, и капли жира заполняют плазму до такой степени, что она
превращается в тонкую сеточку между ними. Лишь два отдела остаются
свободными от желточных включений. Один в виде небольшого участка
лежит обычно в центре яйца и заключает в себе ядро (Nuc), другой в виде
тонкого слоя, или бластемы (В1), покрывает поверхность яйца. Следует
пояснить, что и бластема, и содержащая желток сеть плазмы, и около-
ядерная плазма составляют одну систему, все части которой связаны
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вместе и которая лишь включает в себе многочисленные, но изолированные
желточные включения. Таким расположением ядра, плазмы и желтка
в значительной мере определяется характер дробления насекомых. У не-
которых насекомых встречаются яйца, в которых содержание желтка
невелико. Сюда относятся, с одной стороны, примитивные формы, как
Collembola, а с другой — паразитические и живородящие насеко-
мые, которые питаются извне из тела либо хозяина, либо матери. Снару-
жи типичное яйцо одето плотным хорионом (рис. 530 А, В, Ch, ср. стр. 712),
под которым лежит нежная желточная оболочка (Mem. v).
§ 2. ДРОБЛЕНИЕ И НАЧАЛО ФОРМИРОВАНИЯ ЗАРОДЫША
Общая схема и основные типы дробления яйца описываются в кур-
сах биологии и эмбриологии (Иванов, 1937, 1945). У насекомых
мы "встречаем преимущественно п о в е р х н о с т н о е д р о б л е н и е .
Рис. 531. Дробление Isotoma (Collembola), по Филипченко. А — ста-
дия 8 клеток; В — стадия 64 клеток; С — миграция ядер дробления
на поверхность; D — стадия бластодермы.
Bid — бластодерма, Gen — половой зачаток, ftuc. v — вителлофаги.
При созревании яйцевой клетки насекомых ядро подходит к ее поверх-
ности и выделяет там редукционные тельца. При оплодотворении через
микрониле (стр. 714) входит сперматозоид, его ядро сливается с женским
ядром, и продукт слияния, синкарион, возвращается к центру яйца,
после чего начинается дробление. В отличие от обычной схемы дробления
яйцевая клетка насекомых не делится целиком. Делится синкарион вместе
с прилежащим к нему участком плазмы и дает две отдельности, которые
лежат среди желтка. Они, в свою очередь, делятся (рис. 532 А) на четыре,
восемь, шестнадцать и т. д. частей. У пчелы, эфестии и стрекозы Platycnemis
прослежено до десяти таких одновременных делений, после которых одни
ядра начинают делиться раньше других, и синхронность делений исчезает.
У пчелы и у наездников описаны «волны» делений, митозы появляются
в определенной зоне яйца, а затем распространяются на соседние (Шнеттер,
1934, "Иванова-Казас, 1948). Продукты деления первоначально предста-
вляют собою маленькие участки плазмы с ядром, включенные в общую
W
плазматическую сеть яйцевой клетки (рис. 532, Nuc). Одновременно с воз-
никновением ядра начинают перемещаться к поверхности яйца. В централь-
ной части яйца, которую они покидают, наблюдается при этом заметное
уменьшение общего количества плазмы. Причины передвижения не уста-
новлены, но, во-первых, околоядерные участки плазмы, например у капу-
стницы, меняют свою форму так, что позади остается нечто вроде хвоста
(рис. 532 Н—L). Это показывает, что плазма не играет активной роли в пере-
й^,"^Ш K^ -^Щ [.V-
Рис. 532. А—G — общая схема поверхностного дробления и образования зародышевой
полоски. А — О — последовательные стадии с вентральной стороны; А 1 — G1 —
то же, в поперечном разрезе. Желток показан точками, после D клетки не обозначены,
зародышевая полоска обозначена белым,стрелки вF и G показывают положение разрезов
F 1 и G1.
Abd — основание брюшка, Асг — головная лопасть (acron), BI — бластема, Bid — бластодерма,
О iff — дифференцирующий центр, Ect — эктодерма, Embr — зародышевая полоска, Ent M — нижний
лист (энтомезодерма), hat — боковая пластинка, u> — нижнегубной сегмент, Med — медиальная пла-
стинка, Nuc — ядро дробления, Лис. v—ядра желточных клеток, Prim — первичная бороздка, Tht—
зачаток переднегруди, Vit — желток.
движении, но находится под влиянием каких-то внешних сил, толкаю-
щих, или скорее притягивающих ее к бластеме. Ядра во время миграции
не меняют своей формы, но отмечается их сплющивание при вхождении
в бластему, что указывает на испытываемое ими сдавливание, Дости-
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Гнув"бластемы, которая", как мы видели, не содержит ядер, плазмати^
ческие участки вместе со своими ядрами полностью сливаются с нею,-
располагаясь в один слой. Бластема разделяется на клетки по числу
вошедших в нее ядер. Она превращается, таким образом, в настоящую
клеточную бластодерму, соответствующую таковой других животных
(рис. 532 К, Bid.): Развитие бластодермы происходит не только за счет
миграции ядер, но также благодаря делению самих бластодермических
клеток. Последние при этом становятся все мельче и мельче. Зародыш
теперь является бластулой, с тем, однако, существенным отличием, что
типичная бластула имеет внутри полость, тогда как здесь вся внутрен-
ность зародыша сплошь заполнена массой желтка. Однако не все ядра
участвует в миграции. Часть из них остается внутри желтка и в даль-
нейшем не участвует в формообразовательных процессах, но служит
для переработки желтка. Эти ядра с их плазматическими участками носят
название п е р в и ч н ы х ж е л т о ч н ы х к л е т о к (рис. 532К, Niic. м):
Для переработки желтка служат также в т о р и ч н ы е ж е л т о ч н ы е
к л е т к и , или в и т е л л о ф а г и , которые происходят из бластодермы
(а позже из энтодермы) и уходят из нее обратно в желток.
Рис. 532 Н, J, К — три продольных разреза через яйцо Pieris, видна миграция ядер
в бластему; L—миграция ядер>к бластем&у Calliphora. Из Вигглесворта.
Обозначения см. рис. 532 А — G.
Интенсивность миграции и размножения клеток не одинакова в различ-
ных частях зародыша. Давно установлено, что она является наибольшей
на вентральной стороне. Получающаяся там бластодерма поэтому наибо-
лее толста и содержит большое количество клеток. Между тем на бо-
ках и на спине процесс развивается значительно слабее, в соответствии
с чем клеток там меньше и они более плоски. Эта неравномерность распре-
деления ядерного и плазматического материала связана с тем, что закладка
всего в сущности тела насекомого происходит на брюшной стороне.
Согласно новым исследованиям Зейделя, первоначально образуются два
симметричных очага интенсивного развития бластодермы, между ко-
торыми лежит промежуток крупных медленно размножающихся клеток
(рис. 532 С, С1). Он, однако, вскоре исчезает благодаря тому, что правый
и левый очаги перемещаются к средней линии тела зародыша и сливаются
вместе, образуя з а р о д ы ш е в у ю п о л о с к у (532 D, D1, Embr).
Последняя располагается медиально на вентральной поверхности заро-
дыша, выделяясь своими мелкими и высокими клетками. В ней обособ-
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ляются медиальная и латеральные части или пластинки (рис. 532 Ё,
Med, Lai) и она является основной областью формообразования. Процесс
начинается с того, что передний конец зародышевой полоски дает два
выступа, направленных косо вперед, которые являются зачатками акрона
(стр. 25) и глаз (рис. 532 E,'F). Остальная часть его подразделяется
посредством поперечных бороздок на с е г м е н т ы . Первой появляется
бороздка между лабиальным и грудным сегментами (рис. 532 F, Lb),
последующие постепенно возникают по обе стороны от нее, давая начало
головным сегментам впереди и грудным позади. Абдоминальные сегменты
образуются позже и в период, когда все головные и. грудные сегменты
заложены, абдоминальные еще неявственны (рис. 532 О). Через неко-
торое время на каждом сегменте появляется одна пара латеральных
бугорков, представляющих собою зачатки к о н е ч н о ст е й (рис. 533 Ь1), По-
рядок их появления в общем соответствует таковому расчленения зароды-
шевой полоски на сегменты, и абдоминальные конечности возникают позже
грудных и головных. Одновременно с расчленением зародышевой полоски
происходит образование з а р о д ы ш е в ы х п л а с т о в . Медиальная
часть зародышевой полоски образует п е р в и ч н у ю б о р о- з д к у, т. е.
она опускается под уровень боковых частей зародышевой полоски, кото-
рые нависают над нею в виде двух продольных складок (рис. 532 F1, Prim).
Затем складки отшнуровываются от первичной бороздки и смыкаются
над нею, образуя сплошной клеточный слой, покрывающий её снаружи
•(рис. 532 О1). Иногда этот процесс заменен непосредственным врастанием
клеток бластодермы под поверхность последней, встречаются и переходные
формы между погружением и врастанием, но так или иначе зародышевая
полоска становится двуслойной. Слой клеток, ушедший под поверхность
зародыша, есть н и ж н и и л и с т о к , т. е; общий зачаток энтодермы и мезо-
дермы (Ent M), тогда как элементы, оставшиеся на поверхности, представ-
ляют собою э к т о д е р м у (Ed). Последняя, кроме участия в образовании
конечностей, дает два впячения: одно на переднем конце зародышевой по-
лоски — зачаток передней кишки, или с т о м о д е у м, другое на заднем —
зачаток задней кишки, или п р о к т о д е у м (рис. 533 b, b1, Stom, Prod).
Дальнейшее разделение нижнего листка на энтодерму и мезодерму
протекает следующим образом. В нем, по существу, оббеобляется • пять
частей. Боковые части нижнего листка превращаются в довольно широкие
правую и левую пластинки, которые представляют собой парный зачаток
м е з о д е р м ы (рис. 533 bl, Mes). Медиальная часть нижнего листка,
лежащая между правой и,левой пластинками мезодермы, дает узкий тяж
клеток, являющийся зачатком э н т о д е р м ы (рис. 533 bl, Ent). Послед-
ний на своем переднем и заднем концах образует, кроме того, по одной
довольно широкой, но короткой пластинке. Передняя пластинка непосред-
ственно прилегает к стомодеуму, задняя—к проктодеуму. Позже, однако,
все три указанные энтодермальные образования вполне объединяются и идут
на построение эпителия средней кишки. Тесная связь концевых зачатков
энтодермы с эктодермальными впячениями, интенсивное размножение их
клеток и одновременное, иногда крайне слабое развитие или даже полное
отсутствие медиального тяжа энтодермы дало повод считать (Геймонс),
что средняя кишка насекомых происходит из стомодеума и прокто-
деума и что насекомые вообще лишены энтодермы. В дальнейшем эта точка
зрения не подтвердилась. Концевые зачатки энтодермы растут навстречу
друг другу, образуя каждый характерную серповидную фигуру (рис. 533 с1),
концы серпов сильно вытягиваются, встречаются и "сливаются вместе с ме-
диальным тяжом в одну энтодермальную пластинку, которая лежит между
мезодермой и желтком (рис. 533 й1, Ь, с, Ent).
Зародыш, таким образом,становится трехслойным,подобно зародышам других много-
клеточных. Процесс гаструляции подразделен у насекомых на три этапа. Первым
этапом является задержка части клеточного материала в желтке в виде первичных жел-
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точных клеток, тем более, что эти последние, например у Apterygota, стрекоз и р
крылых, целиком или частично дают эпителий средней кишки, который, правда, У
.Рис. 533. Схема развития зародыша насекомых. Продолжение рисунка 532.
Нижний ряд — сагиттальные разрезы, а —отвечает стадии 532 F. а, Ь — образование
зародышевых оболочек при поверхностном положении зародышевой полоски, b—е—
обособление нижнего листка (энтомезодермы), брюшного мозга и энтодермы. Средний
ряд — образование конечностей, вид с брюшной стороны, зародышевые оболочки не
изображены, б
1
 — протоподиальная стадия, отвечающая Ь; с1 — полиподиальная стадия,
отвечающая с; d1—олигоподиальная стадия; f1 — зародыш после спинного замыкания.
Верхний ряд — поперечные разрезы, показывающие поведение зародышевых пластов,
зачатков органов и зародышевых оболочек. Одинаковые стадии соединены стрелками,
положение центра дифференциации показано пунктиром.
Abd — брюшко, Асг — головная лопасть (акрон), Adip — жировое тело, Am — амнион, Ami — амнио-
гиЧёская полость, Ant — антенна, Anus — задний проход, Card — кардиобласты, Сег т— головной
мозг, Cft — хорион, Coel — целомические мешки, Coeli — полость тела, Dors — дорсальный орган,
'Cot — сердце, Ect — эктодерма, ЕтЬг — зародышевая полоса, Ent — энтодерма, Ent М — энтомезо-
дерма, Мает — гемоциты, Lb — нижняя губа, Lbr—верхняя губа, т — мышцы, Aid — мандибулы,
Мет. V — Желточная мембрана, Mes — мезодерма, Micr — микропиле, Мх — максиллы, A^'—нерв-
ная борозда, #2 — нервный валик, NBJ — нейробласты, N. v — брюшной нервный ствол, Ос — глаз,
Os -г- рот, Proct — проктодеум, P. abd — абдоминальные ноги, Ser — сероза, Stg — дыхальце, Stom —
етомодеум, Th^-грудь, TVij — переднегрудь, Тг — трахеи, Vit — вителлофаги, vit — желток, vitt —
. остатки желтка в кишечнике.
веерокрылых заменяется затем клетками другого происхождения. Образование пер-
вичной бороздки представляет собою второй этап гаструляции, которая • наиболее
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приближается к обычной схеме процесса, ибо характерным ее элементом является
инвагинация: Первичная борозда представляет собою сильно вытянутый щелевидный
бластопор. Наконец, за третий этап считается иммиграция вителлофагов в желток,
причем следует прибавить, что у некоторых саранчевых они «вытесняют ранее заложен-
ный эпителий средней кишки и становятся дефинитивной энтодермой» (Вебер, 1938).
Кроме описанной типичной формы дробления, некоторым насекомым
свойственно п о л н о е р а в н о м е р н о е д р о б л е н и е . Сюда от-
носятся, с одной стороны, некоторые наездники, у которых яйцо получает
питательный материал из тканей хозяина, и потому полное дробление, оче-
видно, появилось вторично, подобно млекопитающим. С другой стороны,
примитивный характер носит полное равномерное дробление у Collembola.
Так, Филипченко (1912) показал, что у Isotoma, несмотря на значительное
количество желтка в яйце, оно подвергается полному и равномерному
дроблению, которое сначала идет правильно (рис. 531 .4), но со стадии
16 клеток правильность утрачивается, часть клеток погружается внутрь
зародыша, и на стадии 64 клеток он является плотным, но сложенным из
отдельных клеток (рис. 531 В). Приблизительно в это же время начинается,
уже знакомая нам, миграция ядер. Сначала она выражается в том, что плаз-
матические участки с ядрами перемещаются в периферические зоны своих
клеток, затем эти участки начинают выходить на поверхность (рис. 531 С),
где через некоторое время слагаются в сплошную бластодерму (рис. 531 и,
Bid). Внутри остаются только вителлофаги (Nuc. v) и рано обособившийся
половой зачаток (Gen). Таким образом, процесс, начавшийся с полного
и равномерного дробления, приводит к тому же результату, что и типичное
поверхностное дробление — к бластуле в виде плотной желточной массы,
покрытой однослойной бластодермой.
§ 3. ФИЗИОЛОГИЯ ДРОБЛЕНИЯ
В экспериментальных исследованиях по эмбриологии насекомых приме-
няются различного рода методы, как например, ампутация, наложение
лигатур, умерщвление отдельных частей яйца и даже отдельных ядер тон-
ким ультрафиолетовым лучом и т. д. Исследована преимущественно стре-
коза "Platycnemis, а также кузнечик Tachycines, и ряд жуков, перепонча-
токрылых, бабочек и других насекомых.
Как известно, различаются два основных типа зародышевого развития, которые,
однако, не могут быть резко разграничены друг от друга — регулятивный и детерми-
нированный, или мозаичный. При регулятивном утрата, ампутация, части зародышевого
материала, приводит к развитию зародыша, обладающего всеми нормальными частями,
но имеющего величину меньше нормальной. Утраченная часть восстанавливается за счет
остального материала. Подобная же регуляция, т. е. перестройка зародышевого матери-
ала в соответствии с потребностями, возможна и в обратном направлении: можно полу-
чить ненормально большую особь посредством слияния двух или нескольких зародышей.
При мозаичном развитии регуляция, вообще говоря, не имеет места, и утрата части
зародышевого материала ведет к отсутствию тех компонентов [организма, которые
должны были развиться из утраченной части.
У насекомых хорошо выражены оба типа развития, имеются и формы,
промежуточные между ними. При этом регулятивные яйца насекомых отли-
чаются от мозаичных и по строению. Регулятивные свойственны стрекозам
и прямокрылым и характеризуются тем, что зародыш на первых стадиях
развития занимает не всю длину яйца, а локализован в его средней и зад-
ней части (рис. 534 О), почему эти яйца и называют к о р о т к о з а р о -
д ы ш е в ы м и. Для них также характерно слабое развитие или даже от-
сутствие обособленной бластемы. Наоборот, мозаичные яйца являются
д л и н н о з а р о д ы ш е в ы м и, зародыш, например, у мух и у бабочек,
занимает всю длину яйца, бластема очень хорошо выражена, обнаруживает
с самого начала местные структурные различия в соответствии с будущими
органами, а в желточно-плазматической системе бывают обособлены пути
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для предстоящей миграции ядер дробления. Наконец, яйца жуков и пере*
пончатокрылых (рис. 534 Н) занимают промежуточное положение между
двумя указанными основными типами. Физиологические отличия регуля-
тивных яиц от мозаичных достаточно определенны. Так например, если под-
разделить заднюю часть зародыша стрекозы вдоль, то образуется личинка
с раздвоенным задним концом (рис. 535 Е), если наложить на него попереч-
ную лигатуру на стадии 4 ядер, то задняя половина даст уменьшенного,
но цельного'зародыша (рис. 535 В). Посредством поперечной лигатуры
можно получить и двух маленьких зародышей. Аналогичные резуль-
таты получены у Tachycines. Обратный тип регуляции найден у палочника
Carausius. В конце жизни он может откладывать яйца, содержащие по
10 ооцитов. Ооциты способны сливаться вместе и давать одного зародыша.
Если слияние происходит позже,
то образуется зародыш, в той
или иной мере раздвоенный.
Совершенно противоположные
результаты дают оперативные
вмешательства у мозаичных яиц.
Так, наложение поперечной
лигатуры на яйцо каллифоры
на стадии 16 ядер дает перед-
него зародыша, лишенного зад-
него конца и заднего зародыша,
без головного конца (рис. 535
D). Никакой перестройки заро-
дышевого материала, требуемой
ненормальными условиями, не
происходит, оба зародыша де-
фектны. У зародыша пчелы,
который является мозаичным,
установлено следующее. При ти-
пичном мозаичном развитии чем
больше часть яйца, уничто-
жаемая лигатурой или иным
способом, тем больше дефекты
у зародыша. Между тем, у пчелы
постепенное перемещение лига-
туры назад приводит к ступен-
чатому эффекту, т .е . последова-
тельно получаются зародыши
вполне развитые, начиная с че-
люстей, но лишенные предрото-
вой области, зародыши, начинающиеся прямо с развитой груди, и, наконец,
зародыши, состоящие только из брюшка. Таким образом, здесь зачатки пред-
ротовой (рис. 534, Асг), челюстной (Gnath), грудной (Th) и абдоминаль-
ной (Abd) областей представляет собою отдельные системы. Если целость
данной системы нарушена, то ее развитие останавливается, соответствую-
щая часть тела не развивается хотя бы даже и в частичном виде, но заро-
дышевый материал данной системы утилизируется зачатком соседней и
входит в ее состав, не меняя ее нормального строения. У пчелы, следова-
тельно, имеет место регуляция совершенно особого типа.
Рис. 534. Q — схема распределения зачатков
в яйце стрекозы Platycnemis, по Зейделю;
Н—то же, Apis mellifica, по Шнеттеру
Act — активационный центр, (Act) — будущий акти-
вационный центр, Сег — зачаток головного мозга.
Gnath — зачаток области челюстей, Thi, ТЛ2, Tha—
зачатки грудных сегментов. Обозначения зачатков
прочих областей см. рис. 533.
§ 4. СРАВНИТЕЛЬНЫЕ ДАННЫЕ F
Насекомые близки к многоножкам и другим членистоногим и могут
быть включены вместе с этими последними в громадную группу Articula-
ta, объединяющую членистоногих и кольчатых червей. Весьма существенно
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ШтбМу знать, наскблькб М-й (ЗоДственШё бШШения 'пбдтйер"жда!бтсй
данными эмбрионального развития. Наиболее интересные обобщения в этой
области принадлежат нашему исследователю П. П. Иванову, который
выдвинул и развил (1912—1944) так называемую теорию первичной гете-
рономности. Отсылая за более подробными данными к его сводкам по эмбри-
ологии (1937, 1945), укажем здесь на следующее.
Весьма характерным для кольчатых червей является так называемое
спиральное дробление. Одна из его особенностей состоит в том, что при де-
лении бластомеров на верхнюю и нижнюю клетки эти последние подвер-
Рис. 535. А — Platycnemis pennipes, нормальный зародыш перед вылу-
плением; В — карликовый зародыш Platycnemis того же возраста, полу-
ченный посредством перевязки яйца пополам на стадии четырех ядер;
С — нормальный зародыш мухи (Muscidae) перед вылуплением; D— заро-
дыш Caltiphora, перевязанный на стадии 1£ ядер, видна мозаичность
развития; Е — Platycnemis pennipes с раздвоенной задней частью тела —
результат разделения зачатка зародышевой полосы во время формирова-
ния центра дифференциации. Из Вигглесворта.
гаются смещению, в результате которого каждый верхний бластомер лежит
не над своей нижней материнской клеткой, а над промежутком между двумя
соседними нижними бластомерами. Причиной смещения является не верти-
кальное, как при многих других типах дробления, а наклонное положение
веретен делений. Яйца большинства членистоногих богаты желтком, и дроб-
ление протекает у них по поверхностному типу, как у насекомых. Однако у
некоторых ракообразных (Cyclops, Polyphemus)яйца содержат мало желтка,
дробление у них полное и, что особенно существенно, на стадии восьми блас-
томер «бластомеры анимального полушария ложатся над промежутками
бластомер вегетативного, что напоминает расположение бластомер на этой
стадии при спиральном дроблении» (Иванов, 1945). Подобно многим иа-
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ШдМым у э;тих ракообразных пбЛовой зачаток обособляется очень р&Ш.
У циклопа зернышки, которые затем попадают в первичные половые клет-
ки, ; появляются при первом делении оплодотворенного яйца. У других .
ракообразных, им'еющих большое количество желтка в яйце, дробление
принимает иные формы. Так например, у дафнии по окончании гаструля-
ции богатые желтком внутренние клетки зародыша сливаются в общую
массу с ядрами, 'а наружные не сливаются, образуя эктодерму. Но у 1ер~
todora мы встречаем уже типичное поверхностное дробление с центральным
положением синкариона и бластемой в яйце и с миграцией дочерних ядер
на поверхность для образования бластодермы зародыша. У некоторых выс-
ших ракообразных, как например, у рака отшельника, дробление также
сперва полное, но затем переходит в поверхностное. Таким образом, во-
первых, тип дробления примитивных членистоногих, какими являются
низшие ракообразные, видимо, происходит из спирального, а, во-вторых,
в пределах той же группы наблюдается переход к характерному для боль-
шинства членистоногих, в том числе и для насекомых, поверхностному
дроблению. Напомним, что, и среди насекомых Collembola обнаруживают
полное дробление на первых стадиях своего развития (стр. 732). С другой
стороны, у некоторых аннелид (Nereis) при типичном' спиральном дробле-
нии бргатые желтком четыре макромера после стадии 16 перестают делиться
и превращаются в желточную массу, внутри которой, благодаря делению
ядер макромеров, появляется нечто вроде вителлофагов. Макромеры не при-
нимают активного участия в построении тела зародыша. Остальные 12 микро-
меров, размножаясь на поверхности желточной массы, дают слой мелких кле-
ток, который затем, подобно бластодерме членистоногих, расчленяется, обра-
зует зачатки метамерных придатков и т. д. Таким образом, в пределах
аннелид уже встречается приближение к поверхностному дроблению. Со-
поставляя изложенные факты, можно сказать, что спиральный и поверх-
ностный типы дробления связываются друг с другом последовательной
серией переходов, что в значительной мере устраняет одну из важных гра-
ней между кольчатыми червями и членистоногими.
Наконец, после подготовки к печати настоящей рукописи, появилась
работа Вагина (1947), который описывает у паразитического ракообразного
Ascotfiorax образование двух так называемых квартетов микромеров и ряд
других признаков, характеризующих спиральное дробление. Сопоставляя
свой результаты с другими данными, названный автор определенно заклю-
чает, что свойственный членистоногим тип дробления происходит от
спирального.
Образование зародышевой полоски, ее расчленение, возникновение
зародышевых пластов, появление конечностей и органогенез — все эти
процессы протекают у прочих членистоногих в общем по тому Же пути,
что и у насекомых. Значительные отличия мы наблюдаем, правда, например,
у тех ракообразных, которые подвергаются метаморфозу и у которых их
личинка, науплиус, выходит из яйца на очень ранней стадии разви-
тия.. Ее тело состоит всего из трех передних сегментов, все остальные
появляются позже. Пример развития без метаморфоза дает речной
ряк. .После, типичного поверхностного дробления на брюшной поверх-
ности зародыша появляются сначала в виде сгущений клеток, а затем
в виде складок, зачатки головной лопасти, трех первых пар конечностей,
груди и брюшка. Несколько позже один за другим появляются зачатки
остальных конечностей. Энтодерма образуется сперва в виде впячения,
а затем дифференцируется на желточную энтодерму, в которой со-
средоточен весь желток, и лишенную желтка энтодермальную пластинку,
которая и дает всю кишку. Передняя и задняя кишки образуются из экто-
дермальных. впячений — стомодеума и проктодеума. Мезодерма возникает
в виде серии парных целомических пузырей, которые, однако, вскоре рас-
падаются почти целикбм и дают мускулатуру, сердце и Выделительные
735
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щихея утолщений эктодермы. Почти все сказанное о развитии речного рака
могло бы служить и для описания развития насекомых, из чего ясна
близость эмбриогенеза в обеих группах. По той же схеме идет развитие
ближайшего к насекомым наземного класса многоножек; мало отличий
по существу дает и стоящая особняком группа Chel ice га ta (паукообразные
и мечехвосты). Укажем лишь на появление провизорного сегмента вторых
антенн у многоножек Symphyla и Chilopoda —черты, отмеченные уже
для насекомых. Типичный для многоножек анаморфоз —последовательное
нарастание с заднего конца большого количества сегментов после вылупле-
ния из яйца — свойственен, хотя и в ограниченном масштабе (нарастает
всего три сегмента) также и низшим насекомым, а именно Protura (стр. 274).
Особенно интересно образование зародышевых пластов у многоножек, на-
секомых и у ьыдэляемой из состава членистоногих, но несомненно связанной
как с ними, так и с аннелидами, группы первичнотрахейных (Protrache-
ata). Мы видели, что у насекомых общий зачаток энто-и мезодермы об-
разуется путем погружения или врастания длинного медиального участка
бластодермических клеток под бластодерму. Сходным образом, по иссле-
дованиям Иванова, образуется энто-мезодерма у многоножек Chilopoda.
У представителя первичнотрахейных Peripaius образуется настоящий инва-
гинационный бластопор, который, однако, имеет вид длинной щели, распо-
лагающейся по медиальной линии первых пяти сегментов зародыша, как
раз так же, как расположен зачаток энто-мезодермы у насекомых и мно-
гоножек. Края щелевидного бластопора Peripaius срастаются на всем
протяжении кроме переднего и заднего концов. Из краев щели образуются
кишечник и мезодерма, а ее незаросшие концы дают ротовое и, повидимому,
анальное отверстия. Иванов считает процессы, наблюдаемые у много-
ножек и насекомых, за производные от того, что имеет место у Peripatus.
Дальнейший крупный шаг в сближении аннелид с членистоногими
сделан в выдвинутой Ивановым теории первичной гетерономности,
или теории ларвальных сегментов. Последняя может быть изложена сле-
дующим образом. Сегменты тела типичных кольчатых червей—полихет
делятся на две серии. Передняя носит название л а р в а л ь н о й, так как
она происходит непосредственно из тела личинки червя — трохофоры. Цело-
мические пузыри ларвальных сегментов образуются все сразу путем одно-
временного расчленения мезодермальных полосок личинки. Число ларваль-
ных сегментов невелико, от трех до тринадцати, и из них формируется
передний конец тела взрослого червя. Сегменты п о с т л а р в а л ь н о й серии
образуются последовательно один за другим из зоны нарастания, лежащей
на нижнем полюсе личинки. Их мезодерма, т. е. парные целомические мешки,
появляются один за другим благодаря размножению клеток зоны роста.
Эта последняя, происходя сама из тела личинки, является по существу
ларвальным элементом и, таким образом, видимо, можно считать, что лар-
вальный материал в теле червя разделен на два отдела —передний,
образующий вышеуказанную серию ларвальных сегментов и небольшой
задний, в котором лежит зона роста. Постларвальные сегменты составляют
большую часть тела червя, и число их может быть очень большим. Обе
серии, помимо способа образования, различаются также по расположению
параподий; половые железы и мезодермальные нефридии образуются только
в постларвальных сегментах, тогда как при отрезании переднего конца
тела регенерируют всегда только ларвальные сегменты, если даже
ампутация была произведена в пределах постларвальной серии. Анало-
гичные отношения имеют место у ракообразных, где ларвальными являются
три передние сегмента, т. е. первый и второй антеннальные и манди-
булярный, из которых состоит тело науплиуса. Все остальное тело рако-
образного развивается из зоны нарастания, лежащей на заднем конце
и является постларвальным. В своем исследовании над развитием
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саранчевых и многоножек Иванов констатирует сходный состав тела
и у насекомых. Их ларвальные сегменты разделены на две группы —
переднюю, которая дает голову и, может быть, переднегрудь, и заднюю,
которая дает задние сегменты брюшка, начиная с девятого. Прочие
брюшные сегменты, с первого по восьмой и сегменты груди составляют
постларвальную серию и располагаются между передней и задней группами
ларвальной серии. Обе ларвальных группы имеют объемистые энтодер-
мальные и узкие мезодермальные зачатки, наоборот, постларвальная
серия имеет узкий энтодермальный зачаток или лишена его, тогда как
ее мезодерма, образуясь в задней части восьмого абдоминального сег-
мента, занимает всю ширину последнего. Таким образом, постларвальная
серия возникает из зоны нарастания, отвечающей таковой полихет. Раньше
всего расчленяется передняя ларвальная группа, затем постларвальные
сегменты и лишь после отчленения последних начинается расчленение
задней ларвальной группы. Термины ларвальный и постларвальный по
отношению к насекомым понимаются условно, ибо сегменты обеих серий
вполне развиты в теле личинок насекомых. Отметим, что задняя граница
постларвальной серии приходится как раз между двумя генитальными
сегментами, т. е. не совпадает ни с какой морфологической границей тела
взрослого насекомого. Сходные соотношения Иванов устанавливает для
многоножек и первичнотрахейных.
Таким образом, согласно его концепции, весь громадный комплекс
кольчатых червей и членистоногих, помимо ряда других ранее известных
признаков, объединяется в одно целое также и на основании единства
общего плана их онтогенетического развития. Насекомые, будучи самой
высокоорганизованной группой комплекса, все же удерживают в своем
онтогенезе черты этого плана.
§ 5. ДАЛЬНЕЙШЕЕ ФОРМИРОВАНИЕ ЗАРОДЫША, ОБОЛОЧКИ, БЛАСТОКИНЕЗ
Вскоре за расчленением зародышевой полоски на сегменты, последние
дают парные бугорки по бокам, которые представляют собою зачатки
к о н е ч н о с т е й . Раньше всего появляются зачатки челюстей и грудных
ног, причем они тем более развиты, чем ближе данный зачаток к гра-
нице головы и груди, т. е. из головных придатков первоначально наи-
более развиты зачатки нижней губы, а из грудных — передние ноги (рис.
533 Ь1). Впрочем, антенны тоже образуются рано. Брюшко, как наиболее
удаленный от указанной границы отдел тела, еще не сегментировано.
У некоторых наездников зародышевое развитие заканчивается на этой ста-
дии, которая, по Берлезе (1913), носит название п р о т о п о д и а л ь н о й ,
и личинки выходят из яйца с головными и грудными конечностями, но
с нерасчлененным брюшком (рис. 536 А, Е, F). Затем зародыш перехо-
дит в п о л и п о д и а л ь н у ю стадию — брюшко расчленяется и на каждом
его сегменте появляется пара зачатков конечностей (рис. 536 В, G). Эти
последние в большинстве случаев затем исчезают, но могут и сохраняться
либо временно, как например, брюшные ноги гусеницы, либо постоянно, как
церки у многих форм, брюшные придатки Apterygota или гонапофизы
ортоптероидных яйцекладов. Первая пара зачатков брюшных конечностей
часто превращается в плейроподии —провизорные железистые органы
(рис. 533 d1, P. abd). Вылупление личинки может происходить на этой ста-
дии (гусеницы, личинки пилильщиков), но по большей части зачатки брюш-
ных ног редуцируются еще в зародышевой жизни, тогда как зачатки груд-
ных увеличиваются. Зародыш переходит в о л и г о п о д и а л ь н у ю стадию
(рис. 536 С), которая при том же числе придатков, что и в протоподиаль-
ной отличается от этой последней расчлененным брюшком и значительно
более высокой общей дифференциацией. В то же время образуются зачатки
трахейной системы в виде парных сегментарных впячений, которые позже
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превращаются вдыхальца (рис. 533 е
х
, Stg). Сами зачатки позже сливаются
в продольные стволы. Затем конечности удлиняются, приобретая оконча-
тельную форму, образуются глаза, а эктодерма зародышевой полоски
разрастается латерально, образуя бока и спину личинки — процесс, связан-
ный с образованием зародышевых оболочек. У двукрылых, перепончато-
крылых и жуков полиподиальная стадия не наступает, и протоподиальная
переходит непосредственно в олигоподиальную.
З а р о д ы ш е в ы е о б о л о ч к и образуются различными способами.
Основной способ состоит в том, что бластодерма образует двуслойную кру-
говую складку около зародышевой
полоски, разрастающуюся над послед-
ней с боков, сзади и спереди (рис.
533 а). Растущие края складки встре-
чаются друг с другом и срастаются
над зародышевой полоской в сплош-
ной купол (рис. 533 Ь, Ь
х
). Между этим
последним и полоской остается про-
странство , носящее название амнио-
т и ч е с к о й п о л о с т и (Ат
х
). Внут-
ренний слой купола называется
а м н и о н о м (Am); заворачиваясь,
он переходит в зародышевую полоску
по всей ее окружности, наружный





Рис. 536. Три типичных стадии развития конечностей. А — С — схемы. А — прото-
подиальная стадия; В — полиподиальная стадия; С — олигоподиальная стадия;
D—протоподиальная стадия зародыша кузнечика Xiphidium, по Уилеру; Е — про-
топодиальная личинка наездника Platygaster, по Кулагину; F, G — протоподиаль-
ная и полиподиальная личинки Figites anthomyiarum, из Иммса.
Abd — брюшко, Ant — антенны, 1Л — labium, Md — мандибулы, MX — максиллы, Os — рот, Pap—
ротовые папиллы, P. abd — брюшные ноги, В. th — грудные ноги, Sens — орган чувств.
остальной бластодермы, которая также теперь принимает название серозы.
Амниотическая полость наполнена жидкостью, что имеет так же, как у поз-
воночных, и механическое и питательное значение для зародыша. Этот спо-
соб образования зародышевых оболочек свойственен, главным образом,
длиннозародышевым формам. Повидимому, как незаконченную форму про-
цесса следует рассматривать развитие эктотрофных Thysanura, у которых
амниотическая полость остается открытой. С одной стороны, амнион, как
сказано, срастается с серозой, зародыш не погружается в желток, или погру-
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жается только задним концом и поэтому расположен очень близко от хо-





Рис. 537. А—G— образование зародыше-
вых оболочек и бластокинез при впячен-
ной зародышевой полоске; Н, J, К—при
погруженной зародышевой полоске.
Вентральная сторона яйца слева. По
Веберу. L—Р — бластокинез уховертки
Forficula в медиальном разрезе. Вен-
тральная сторона яйца справа. При пере-
ходе L—М зародышевая полоска укора-
чивается, при переходе М—N зароды-
шевые оболочки лопаются и начинается
выворачивание зародыша.
Am, Ami — амнион и амниотическая полость,
Ant — антенна, Ch — хорион, Cut. embr —
кутикула зародыша, Cut. I—кутикула личинки,
Den — зубец для прорывания хориона, Embr —
зародыш, Lb — нижняя губа, Md — мандибула,
P. dbd — брюшные ноги, Prod — проктодеум,
P. tht—P. fftj—передние и задние грудные ноги,Ser (Dors) — сероза (дорсальный орган), Stg—
дыхальце, Тип — зачаток зародышевых обо-
лочек. Umb — пупочный тяж, Vitt — остатки
желтка.
зародышевой полоске (рис. 533 а, Ь, с, е). Последняя свойственна
уховерткам, двукрылым и многим жукам (листоеды, Hydrous, Melolontha).
Этот путь развития можно считать наиболее схематическим. Но у
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уховерток передний и задний концы удлиняющейся зародышевой полоски
огибают соответствующие концы яйца, выходят на спинную сторону и
tsM сходятся очень близко друг с другом (рис. 537 L). Зародышевая
полоска как бы опоясывает почти всю медиальную окружность яйца.
У сверчка Gryllus зародышевая полоска целиком перемещается на спинную
сторону яйца и носит название а т и п и ч е с к о й п о в е р х н о с т н о й
полоски» У других прямокрылых и некоторых жуков наблюдается прибли-
жение к этому типу. Для бабочек характерна п о г р у ж е н н а я заро-
дышевая полоска — большое количество желтка входит в промежуток между
амнионом и серозой, и поэтому развивающийся зародыш окружен толстым
слоем желтка со всех сторон (рис. 537 Н, J, К). В п я ч е н н а я , или
инвагинированная зародышевая полоска (рис. 537 А—G) свойственна
короткозародышевым формам (стрекозы, полужесткокрылые и др.). Она
образуется благодаря тому, что зародышевая полоска глубоко погружается
в желток, начиная со своего заднего конца, который при этом поворачивается
вперед. В результате полоска изгибается S-образно, ее головной конец оказы-
вается лежащим в задней части яйца, хвостовой — в передней (рис. 537 D),
а вентральная поверхность обращена к дорсальной поверхности яйца,
т.е. зародышевая полоска, по сравнению со своим первоначальным поло-
жением, повернута на 180°. При описанном перемещении полоска втя-
гивает в желток амнион и амниотическую полость.
Р е д у к ц и я зародышевых оболочек имеет место у многих насекомых в различных
формах. Так, например, у веерокрылых образуется только амнион, а сероза отсутствует.
Наоборот, жалоносные перепончатокрылые лишены амниона и имеют только серозу,
тогда как у многих муравьев (Leptothorax) и у некоторых наездников (Nemeritis), у Col-
lembola и у Campodea совсем нет зародышевых оболочек. Т р о ф а м н и о н , свойствен-
ный многим наездникам, представляет собою новообразование, заменяющее оболочки.
Он развивается из различных источников, например редукционных телец, бластомеров,
и представляет собою толстый слой клеток, через который в тело зародыша поступают
питательные вещества из окружающих тканей хозяина. Трофамнион в дополнение к на-
стоящему амниону найден также у живородящих веерокрылых.
Добавочные зародышевые оболочки описаны у кузнечика Xiphidium. Спинная бласто-
дерма его зародыша образует впячение — и н д у з и у м (рис. 538 J, Ind). Оно отшну-
ровывается от бластодермы, становится, таким образом, двуслойным (рис. 538 К, lnd\,
Indz), а затем разрастается по всему протяжению яйца и окружает последнее со всех
сторон (рис. 538 L). Растущие навстречу друг другу края индузиума срастаются
вместе, и между амнионом и серозой появляются, таким Образом, две тонких оболочки
(Ind1} Ind2), окружающие желток со всех сторон. Между двумя индузиальными обо-
лочками появляются выделяемые ими кутикула и зернистый слой (рис. 538 L, Cut. г2,Gr.H).
Как мы видели, у короткозародышевых форм зародышевая полоска
перемещается в глубину желтка, поворачивается при этом головным концом
назад и сильно сгибается на спинную сторону, тогда как ее задний конец
загнут вентрально (рис. 537 D). Это смещение является началом б л а-
с т о к и н е з а . Дальнейший ход этого процесса состоит в том, что заро-
дышевая полоска совершает обратное движение. Ее передний конец выдви-
гается на брюшную поверхность яйца и движется по ней вперед (рис.
537 Е), в результате чего вся зародышевая полоска выходит на вентральную
поверхность яйца, снова занимая на ней первоначальное положение голо-
вой вперед (рис. 537 F). Если зародышевые оболочки сращены, то они при
этом разрываются, если не сращены, то раздвигаются. В связи с общим
уменьшением желточной массы, которая к этому времени в значительной
мере израсходована, зародышевая полоска теперь согнута вентрально.
Процесс бластокинеза достаточно хорошо выражен, например, у уховерток
(рис. 537 L—Р). Вентральный загиб заднего конца встречается также и
у длиннозародышевых форм, где он, видимо, вызывается ограниченностью
пространства внутри яйца. Зародышевые оболочки при бластокинезе разры-
ваются в месте сращения амниона и серозы, и зародыш освобождается
от них. Этому придают значение в том смысле, что считают самый бласто-
кинез за способ освобождения зародыша от оболочек. С другой стороны;
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указывают, что при бластокинетических перемещениях зародыщевая полоска
приходит в контакт со все новыми и новыми участками желточной массы.
Более интересны данные Слайфер (1932), которая показала, что бластокинез
вызывается активными движениями самого зародыша. Волны сокращений
начинаются от краев еще незамкнутого на спине брюшка и идут к голове.
Хотя поперечнополосатых мышц
в это время, конечно, еще нет,
но Слайфер обнаружила (1934)
на этой стадии одноклеточные
веретенообразные волокна на
месте будущих мышц брюшка. Я\
Для двух фаз бластокинеза пред-
ложены специальные термины.
Погружение зародыша в глубь
желтка называется к а т а -
т р е п с и с, его обратный выход
на поверхность желтка — а н а-
т р е п с и с.
Окончательная с у д ь б а
з а р о д ы ш е в ы х о б о л с-
Am-A
£mtr}\
Рис. 538 A—L. A—Q — два примера исчезновения зародышевых .оболочек. Верхний ряд
Hydrous, нижний Oecanthus. А, В — разрыв зародышевых оболочек и оттеснение их
растущей в стороны зародышевой полоской; С — начало переворачивания остатка
амниона на спинной стороне; D — образование трубковидного спинного органа;
Е— погружение его в желток внутри энтодермы; р—разрыв зародышевых оболочек
закончен, сероза смещена дорсально и сократилась, собралась в складки в виде
дорсального органа (О) и, погрузившись в желток, распалась на отдельные клетки
(Н); J—L — индузиум у зародыша кузнечика Xiphidium; J — после замыкания
амниотических складок, пунктир показывает путь миграции зародыша; К — заро-
дыш на спинной стороне; L — укорочение зародыша (на рис. L сероза изображена,
но не обозначена). Из Иммса.
Cut. f3 — кутикула внутреннего индузиума, lnd — индузиум, Indl — наружный индузиум, 1пй3 —| внутренний индузиум, Gr. J 2 — зернистое выделение внутреннего индузиума. Прочие обозначения
см. рис. 533, стр. 731.
ч е к следующая. При поверхностной зародышевой полоске разрастание ее
латеральных частей вверх приводит к разрыву оболочек в месте их сращения
(рис. 538 А, В), амниотические складки появляются снова, вместе с краями
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полосы они передвигаются по бокам зародыша на спину (рис. 538 С) и впе-
ред, будучи как бы оттесняемы ими. Достигнув медиальной области, правая
и левая складки сливаются своими завернувшимися краями, погружаются
в желток и образуют там с п и н н о й о р г а н (рис. 538 D, Dors). По-
следний представляет собою в общем трубку, лежащую в области затылка,
Края зародышевой полоски при погружении спинного органа в желток
смыкаются над ним (рис. 538 Е). Так заканчивается обрастание яйца экто-
дермой зародышевой полоски, вся наружная поверхность зародыша обра-
зована теперь эктодермой (Ecf), тогда как зародышевые оболочки ушли
с поверхности зародыша внутрь, где и прекратили свое самостоятельное суще-
ствование, пройдя через временную стадию спинного органа. Если зародыше-
вые оболочки не сращены, то лишь часть амниона превращается в спинной
орган, тогда как остальная его часть и сероза остаются вне покрывающегося
эктодермой тела зародыша. Когда у бабочек, с их погруженной зародышевой
полоской, эктодерма замыкается на спине, то там временно сохраняется жел-
точный тяж, соединяющий желток зародыша с желтком, лежащим между
амнионом и серозой (рис. 537 J, К, Umb.). Этот тяж затем разрывается,
и формирующаяся гусеница оказывается окруженной как бы желточной
капсулой, которую она и поедает перед выходом из яйцевой скорлупы.
При наличии одной зародышевой оболочки она также уничтожается
тем или иным путем, но интересно, что рудимент спинного органа
найден у лишенных амниона перепончатокрылых, тогда как у Collembola,
не имеющих ни амниона, ни серозы, образуется спинной орган иной,
более примитивной, природы.
Остановимся еще на нескольких иллюстрациях процесса эмбриональ-
ного развития. Вышеописанная схема появления зачатков конечностей
вполне отвечает тому, что наблюдал Холодковский (1891) у таракана прусака.
Сначала образуются зачатки головных и грудных конечностей (рис. 538 М),
затем зачатки первых абдоминальных ног (рис. 538 N, P. ab
r
), несколько
позже постепенно от переднего конца к заднему появляются и зачатки всех
остальных (рис.- 538 Р, R, S, P. ab
n
—P. abxi), которые достигают макси-
мального развития, когда задний конец зародыша заворачивается вентрально
вперед. Позже,'однако, когда задний конец выпрямляется, зачатки брюшных
ног исчезают (рис. 538 Т), за исключением придатков одиннадцатого сегмента,
которые превращаются в церки (Сег). Грифельки таракана, по Холодков-
скому, образуются на девятом сегменте (рис. 538 Т, Sty). У зародыша пру-
сака прекрасно наблюдается обрастание желтка латеральными краями за-
родышевой полоски (рис. 538 Т, а), образование дефинитивных покровов
спины на заднем конце (рис. 538 Т, Trg), а также развитие спинных органов
и закладка нервной системы (рис. 538 Т, Dors, N), Мандибулы отстают
в своем развитии от остальных челюстей. Их зачатки еще не обособлены,
когда максиллы и нижняя губа уже заложены (рис. 538 М), а также и в даль-
нейшем они сохраняют относительно небольшую длину. Быть может, сле-
дует поставить это в связь с недоразвитием щупика на мандибуле насеко-
мых. Кроме того, интересно, что, согласно Холодковскому, межсегментные
борозды у прусака появляются позже зачатков конечностей. Между тем, по
данным Ивановой-Казас (1947), у зародыша малярийного комара указан-
ные борозды образуются на бластодерме еще до появления зачатков конеч-
ностей (рис. 538 U, В1). На этой же стадии развития комара хорошо виден
половой зачаток на заднем конце яйца (рис. 538 U, Gon). Anopheles
является также типичным примером длинной зародышевой полоски, которая
обходит почти всю медиальную окружность зародыша — ротовое впячение
лежит вентрально на переднем конце, тогда как анальное смещено к перед-
нему концу спинной стороны (рис, 538 V, Stom. Prod). Наоборот, саранча
Locusta migratoria принадлежит к характерным короткозародышевым фор-
мам, зародышевая полоска занимает меньше половины длины яйца (рис. 538
W). У нее же отчетливо выражен анатрепсис. Зародыш, лежащий, по Ива-
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нову (1937), на вентральной стороне яйца головным концом назад (рис. 538
W), затем передвигается через задний полюс на спинную сторону (рис.
538 X), подвигается по ней вперед и, одновременно разрастаясь, постепенно
охватывает желточную массу со всех сторон (рис. 538 Y, Z) и потребляет ее.
§ 6. ОБРАЗОВАНИЕ ВНУТРЕННИХ ОРГАНОВ
. Одновременно с формированием внешней формы тела зародыша проис-
ходит диффгренциация зародышевых пластов, дающих начало внутренним
органам личинки.
Э к т о д е р м а , помимо всего наружного покрова, путем впячений
дает переднюю и заднюю кишки (стр. 475) и, как правило, мальпигигвы
сосуды, трахейную систему (стр. 543) и концевые участки половых путей
(стр. 703, 720). Из нее же происходят нервная система и органы чувств.
Нервная система образуется следующим образом. После того, как нижний
листок погрузился под эктодерму, вдоль средней линии этой последней




) с двумя нервными
в а л и к а м и (N2) по бокам ее. Валики образуются вследствие того, что
клетки эктодермы начинают здесь энергично делиться и продукты деления,
н е й р о б л а с т ы (NBI), уходят под эктодерму, где ложатся в несколько
слоев, и образуют парные метамерные скопления— зачатки ганглиев. От
будущих ганглиозных клеток отходят отростки, направляющиеся в соседние
сегменты и дающие начало продольным нервным стволам брюшной цепочки.
Нервы также образуются, как отростки соответствующих клеток. Из орга-
нов чувств наиболее сложно развитие глаз (стр. 672, 684).
Зачаток э н т о д е р м ы лежит на брюшной стороне зародыша между
мезодермой и желтком (рис. 533 blt Ent) и имеет в общем форму тонкой
пластинки, расширенной на концах. Дальнейшее развитие энтодермы
состоит в том, что она разрастается в латеральном, затем в дорсальном на-




) по поверхности желточной массы, отделяя ее от
мезодермы. Растущие наверх правый и левый края энтодермального зачатка
встречаются и срастаются друг с другом по средней линии, и зачаток
замыкается в трубку — с р е д н ю ю к и ш к у , внутри которой заключен
весь сохранившийся до этого времени запас желтка (рис. 533 f
x
, viti).
Этот последний в дальнейшем переваривается. На концах энтодермальная
кишка первоначально замкнута, но затем к ней подходят стомодеум и прокто-
деум (рис. 533, Ь, с, е Sfom, Prod), срастаются с ней, в местах обоих
сращений стенки резорбируются, и формируется непрерывный кишечный
канал (ср. рис. 374, стр. 475). Прорыв средней кишки в заднюю иногда
задерживается до периода метаморфоза. Кроме того, срединный тяж
энтодермы отдает от себя отдельные клетки, которые попадают в полость
тела личинки и превращаются в г е м 6 ц и т ы.
М е з о д е р м а подвергается довольно сложным изменениям, так как
из нее образуется целый ряд органов. В первоначально сплошных правом





, Cod), и мезодерма приобретает характерное для всех сегмен-
тированных животных строение в виде двух симметричных серий м е з о д е р-
мальных целомических пузырьков, или мешков. Последние столь же
важны для выяснения сегментарного состава зародыша, как наружная
сегментация, конечности и нервные ганглии. Целомические пузыри, подобно
таковым позвоночных, претерпевают довольно сложное развитие. Прилегаю-
щая к кишечнику стенка пузырька представляет собою с п л а н х н о-
п л е в р у (рис. 539 A, Mesx) и дает начало мускулатуре кишечного ка-
нала и других внутренних органов. Стенка пузыря, прилегающая к экто-
дерме есть сома т о п л е в р а (Mes*); она расчленяется в горизонтальном
направлении на несколько частей. Из нижней части образуется жировое тело
(Aalp), которое, в связи с этим; иногда сохраняет следы метамерии (стр. 604).
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Рис. 538 M — Z. Эмбриональное развитие таракана прусака Blattella germanica, no
Холодковскому, М — снятая с желтка зародышевая полоса с зачатками всех головных
и грудных конечностей кроме мандибул, вид прямо с вентральной стороны; N — тоже,
появление мандибул и первой пары абдоминальных придатков; Р — то же, появление
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Средняя часть дает начало всей сложной мускулатуре скелетно-мышечного
аппарата. Верхняя частьправого пузырька растет вверх, встречается с такой
же частью левого пузырька, и часть их клеток (кардиобласты), сливаясь в
трубку, дает сердце (рис. 539 В, С, Card, Cor). Существование самостоя-
тельных целомических пузырьков, однако, непродолжительно, их стенки
сливаются одна с другой и просто распадаются при образовании выше-
указанных органов. Сплошной целомический эпителий, столь характерный








Рис. 539. А — поперечный разрез через брюшко зародыша Blatella germanica; В —
то же, в начале роста зародышевой полоски вокруг желтка; С — то же, после окружения
желтка зародышевой полоской. Из Иммса.
Card— кардиобласты, Bia — дорсальная диафрагма, Ерп — эпинейральный синус, Fit — терми-
нальный филамент, Gon— половой зачаток, Gond— зачаток половых путей, Mesi — висцеральная
мезодерма, Mes% — париетальная мезодерма, т.- I, v — продольные брюшные мышцы. Прочие обозна*
чения см. рис. 533, стр. 731.
мальных пузырьков сливаются с бластоцелем и, таким образом, возникает
дефинитивная подость тела, имеющая смешанное происхождение из слив-
шихся первичной и вторичной полостей и носящая название м и к с о ц е л я.
дальнейших абдоминальных придатков, задний конец загнут вперед; R —то же, вид втри
четверти, полное число абдоминальных придатков; S — то же, сбоку; Т — зародыш цели-
ком, вид сбоку, задний конец выпрямлен; U, V — зародыш малярийного комара Ano-
pheles maculipeunis, по Ивановой-Казас; U — начало сегментации и удлинения зароды-
шевой полосы, вид сбоку; V — длинная зародышевая полоса; W—зародыш Locusta
migratoria; поЕжикову, X, Y, Z — три стадии антрепсиса Locusta migratoria, по Иванову.
а — боковой край зародышевой полосы, В1 — бластодерма, Gon — половой зачаток, N — зачатки
нервной системы, Plt P^, Ра — зачатки грудных ног, Р. аь, — P . ab^j — зачатки абдоминальных
ног с первой по одиннадцатую, S — межсегментная борозда на зародышевой полосе, Sty — грифелек
(Stylus), Trg т- дефинитивна^ рплнная поверхность,
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В миксоцель попадают и форменные элементы крови. Можно считать, что
полость сердца по своему происхождению является остатком первичной
полости тела. Однако наличие остий, создающих сообщение между дефини-
тивной полостью тела и полостью сердца заставляет считать и эту послед-
нюю за миксоцель.
П о л о в ы е ж е л е з ы в
большинстве случаев образуются
из мезодермы (Hydrous). Но у
многих форм имеет место раннее
обособление полового зачатка.
Последнее не означает какой-либо
независимости половых клеток от
прочих частей организма, и яв-
ляется лишь одним из случаев ран-
ней дифференциации, установлен-
ной для многих органов. Клетки
будущих половых желез, например
у двукрылых и у перепончатокры-
лых, резко выделяются на заднем
конце яйца еще на ранних стадиях
дробления. У бабочек и у тлей
соответствующая кучка клеток ста-







Рис. 540. Яйцевые оболочки у Melanoplus difjerentialis, по Слайфер. А — свеже-
отложенное яйцо; В — 11-дневное яйцо, сероза выделила желтую кутикулу и часть
белой; С — 21-дневное яйцо, серозная кутикула вполне сформирована; D — за три
дня до вылупления, серозная кутикула сильно уменьшилась; Е — непосредственно
перед вылуплением, сохранился только хорион и желтая кутикула; F — зародыш Mela-
noplus, перевязанный позади плейроподий, белая кутикула растворилась только впе-
реди лигатуры; G — то же, перевязанный впереди плейроподий, белая кутикула раство-
рилась только позади лигатуры,
Chor— хорион, Chor. <—временный слой над хорионом, Cutt — желтая кутикула, СШ$—белая
кутикула, Mem. v — желточная мембрана, Р1 — плейроподия, Ser — сероза, Vit — желток.
ние полового зачатка дает сравнительно простую возможность его уни-
чтожения в эксперименте. Оперированные особи бывают лишены половых
желез. Полевой зачаток (рис. 539 В, С, Gori) перемещается в спланхНоплевру,
элементы которой окружают его, образуя п о л о в ы е в а л и к и (Ootid).
Последние представляют собою два клеточных тяжа, лежащие по бокам
W.
зародыша. Из их клеток образуются начальные отделы половых путей,
тогда как половые клетки происходят из клеток полового зачатка. От
концевой части валика отходит ф и л а м е н т (рис. 539 В, С, Fil), который
соединяется с зачатком сердца своей стороны и, по мере перемещения послед-
него вверх, передвигается вместе с ним. Половой валик самки разделяется на
Рис. 541. А — выход сеноеда Ectopsociis briggsi из яйца, схематически представленный
в 9 фазах на разрезах через кладку и паутинку на ней;
1 — зародыш в яйце, 2, 3—хорион прорезан, 4—личинка вылезает и заглатывает воздух, S — эмбрио-
нальная кутикула прорвана, 6, 7,\S — личинка освобождается и становится подвижной, 9 — оставив
сморщенную эмбриональную кутикулу на пустой яйцевой оболочке, 10 — яйцевой зуб на эмбрио-
нальной кутикуле при большем увеличении;
В — выход Cimex из яйца, по Сайксу и Вигглесворту.
1 — крышечка яйца приподнята, кишечник и брюшко в перистальтическом движении, в кишечнике
несколько пузырьков воздуха, 2 — перистальтика продолжается, голова увеличена и выдвинута из
Яйца, 3 — почти освободившаяся личинка заглатывает воздух, 4 — эмбриональная кутикула разор-
вана и сдвинута назад, щетинки поэтому распрямлены, трахеи наполнены воздухом, личинка загла-
тывает воздух.
С —• выход из яйца личинки мухи Lucllia sertcata.
о — преформированиая линия разрыва, b — Лопнувшая желточная оболочка,'.
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дольки по числу будущих яйцевых трубочек, которые из них образуются
(рис. 513 у, К, L, стр. 702). Неразделившаяся часть валика дает яйцевод.
Концевые отделы половых путей образуются из эктодермального впячения.
§ 7. ВЫЛУПЛЕНИЕ ЛИЧИНКИ
Когда эмбриональное развитие заканчивается, то образовавшиеся органы
начинают функционировать — сердце пульсирует, мышцы сокращаются, в
трахеи входит воздух и т. д. Перед выходом личинки из яйца она загла-
тывает амниотическую жидкость. Этот акт приводит к значительному уве-
личению ее объема. На место заглоченной жидкости снаружи может посту-
пать воздух, иногда и он заглатывается, например, личинкой вши, чем
также вызывается увеличение объема тела. Давление на хорион изнутри
увеличивается и он лопается. Это давление усиливается также благодаря
специальным сокращениям мышц личинки. В некоторых случаях, когда,
как например у жуков чернотелок, хорион тонок, для его разрывания
достаточно указанных причин. Однако нередко в хорионе есть специаль-
ные линии, по которым происходит разрыв. У постельного клспа и у
многих других клопов линия разрыва кругообразна и отделяет от яйца
круглую крышечку (рис. 541 В), у Corixidae эта линия лучеобразна,
тогда как у Muscidae она отделяет от яйцевой скорлупы длинный узкий
язычок (рис. 541 С).
Для выхода из яйца существуют и другие приспособления. У многих
форм с неполным превращением на поверхности тела личинки выделяется
э м -б р и о н а л ь н а я к у т и к у л а , которая сбрасывается при вылуп-
лении (рис. 541 AitSit). На ней сидят шипы, зазубренные гребни и другие
подобные образования, которые служат для прорыва хориона и носят на-
звание э м б р и о н а л ь н ы х з у б ц о в (рис. 541 А10), Они бывают
парные или непарные и сидят большей частью на лбу (прямокрылые, стре-
козы, Hemiptera), но, например, у пластинчатоусых они находятся на
дефинитивной кутикуле, на первом сегменте брюшка. С другой стороны,
гусеницы просто прогрызают яйцевую скорлупу.
Совершенно особое приспособление для выхода из яйца имеет Melanoplus (Слайфер,
1937). Эмбриональные органы, известные под именем п л е й р о п о д и й предста-
вляют собою парные железы, расположенные на первом сегменте брюшка (рис. 540
F, PI) и происходящие из его зачаточных конечностей (рис. 533 d', P. abd). Их секрет,
изливаясь из тела зародыша наружу, растворяет серозную кутикулу. При перешнуровы-
вании яйца пополам кутикула растворяется лишь в той половине, в которой оказались
плейроподий (рис. 540 F, G). При разрушении этих органов до вылупления зародыша
последний не может выйти из яйца, что и понятно, так как серозная кутикула,
нормально растворяемая секретом плейроподий, весьма толста и прочна. Растворение
кутикулы показано на рис. 540 А—Е.
Г л а в а XLII
ПОСТЭМБРИОНАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ
Постэмбриональное развитие насекомых начинается с выхода особи
из яйца и заканчивается наступлением взрослой, или имагинальной фазы
(imago). Последняя, во-первых, характеризуется способностью к размно-
жению, во-вторых, как правило, присутствием крыльев. Взрослая форма,
или имаго, является окончательной стадией развития насекомого. Если
в имагинальной стадии и происходят какие-либо структурные изменения,
то они большей частью связаны с изнашиванием организма и с прибли-
жением его гибели. Изменения прогрессивного характера во взрослой ста-
дии редки (стр. 417).
Личинка, вышедшая из яйца, отличается от взрослого насекомого в трех
отношениях. Во-первых, размер ее во много раз меньше размера имаго.
Во-вторых, ее организация в той или иной, иногда в очень сильной, степени
отличается от организации взрослого насекомого. В-третьих, она, как
правило, лишена способности размножаться. Постэмбрионадьное развитие
насекомых состоит из ряда процессов, которые так или иначе уничтожают
эти различия между личинкой и взрослой формой. При этом, появление
способности к размножению имеет первостепенную биологическую важность.
Оно определяется развитием половой системы, которое, по существу,
мало отличается от развития других систем органов. Рост насекомых также
в общем подчиняется тем же закономерностям, что и рост других животных,
в особенности членистоногих. Наиболее же характерен для постэмбрко-
нального развития насекомых метаморфоз, т. е. изменение организации,
происходящее в течение этого отрезка индивидуальной жизни. Метаморфоз
свойственен кроме насекомых многим другим группам животных, включая и
некоторых позвоночных. Однако у насекомых он, во-первых, имеет почти все-
общее распространение, во-вторых, его формы очень различны, в-третьих,
перестройка организации при превращении личинки во взрослое насекомое
нередко является чрезвычайно глубокой.
§ 1. РОСТ
Рост личинки насекомого является первостепенным элементом ее разви-
тия. Его значение особенно велико ввиду того, что, в отличие от многих
других беспозвоночных, рост у насекомых прекращается по достижении
половозрелого состояния, а у ряда форм насекомое в имагинальной стадии
не принимает пищи. Абсолютное увеличение роста во время развития личинки
бывает громадным. Хорошо изучена в этом отношении гусеница тутового
749
шелкопряда. Средняя длина ее тела в первом возрасте равна 0,575 см, тогда
как в пятом она достигает 7,222 см. По сравнению с только что вылупившейся
гусеницей линейные размеры за все время роста увеличиваются в 23,8 раз.
Соответствующие цифры для живого веса гусеницы равны 0,0054 г и 3,56 г,
т. е. гусеница увеличивается в весе в 9126 раз. По Пояркову (1940), гусеница
тутового шелкопряда вырастает по весу в 10000—14000 раз. Для дру-
гих бабочек имеются цифры того же порядка. Так например, сатурния Telea
polyphemus вырастает в 4 140 раз, сиреневый бражник в 9 976 раз, а ивовый
древоточец, по Лионе (1762), дает возрастание веса в 72000 раз.
Характернейшей особенностью £>оста насекомых, как и других членисто-
ногих, является его периодичность, связанная с л и н ь к а м и . Линька, как
уже указывалось (стр. 355).
состоит втом, что гиподерма
выделяет новую кутикулу,
тогда как старая вследствие
этого отслаивается, частич-
но растворяется изнутри и
затем сбрасывается в виде











вают стадией. Так как по-
следнее наименование имеет
более широкое значение, то
мы в дальнейшем будем
обозначать этот период сло-




каждый раз через некото-
рое время после сбрасыва-
ния экзувия. Однако весь-
ма важный подготовитель-














Рис. 542. А — схема, иллюстрирующая правило
Дайара, по Тейсье.
Ордината: логарифм линейных измерений, абсцисса:
число линек, а—кВотЬух mori, отношение г (коэффи-
циент роста) = 1 , 9 1 ; Ь — Ffhilosamia ricini, r = 1 . 5 2 ;
с — Crambus mutabilis, r = 1,44; d~Chaetopktusvesti-
tutus, r = 1,40; Sphodromantis bioculata, r=1.30; / —
Claudius isomerus, r = 1 . 5 0 ; g — Tenebrio molitor,
r = 1 . 1 2 .
В — кривые неравномерного роста Carausius moro-
sus, по Тейсье. Отношение длин задней части
переднегруди (а), ширины головы (&) и диаметра
глаза (с) к длине тела.
место задолго до линьки
и состоит в делении клеток гиподермы в определенный период. У богомола
Sphodromantis перед каждой линькой все клетки подвергаются однократному
делению и затем растут и достигают прежней величины. Поэтому на еди-
ницу площади в покровах Sphodromantis приходится одно и то же число
клеток в любом возрасте личинки, тогда как вес ее после каждой линьки
удваивается (Пшибрами Мегусар, 1912; Штерн, 1914). Удвоение веса отме-
чено также у палочника. Одновременное линейное увеличение размеров
равно приблизительно 25%- С другой стороны, Дайар еще раньше
(1890) формулировал количественную закономерность, которую иногда назы-
вают п р а в и л о м его имени. Как известно, головная капсула гусениц,
вследствие своей значительной склеротизации, не изменяется в величине
и форме в период между линьками, но после каждой линьки становится
заметно больше. Дайар на ряде видов показал, что с каждой линькой диа-
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метр головной капсулы увеличивается, и что коэффициент увеличения для
всех линек, при одинаковых внешних условиях, является постоянным. Так,
у медведицы Halisidota он равен 1,44. Это соотношение довольно точно,
так что, имея в распоряжении гусеницу первого возраста, можно вычис-
лить диаметр головы для любого из сле-
дующих возрастов, и результаты вычисле-
ния достаточно близко совпадают с факти-.
чески наблюдаемыми. Эта пропорциональ-
ность наблюдается и в других частях тела,
а также и в других отрядах, но каждый вид
характеризуется своим коэффициентом роста (г)
(рис. 542 Л, В). Так, для тутового шелкопряда
В
Рис. 543. А — рост саранчи, из Эннеги; В — изменения пропорций тела саранчи
при росте; С — деление клеток в гиподерме пчелиной моли Qalleria mellonella,
по Штейнбергу (плоскостной тотальный препарат).
(Bombyx tnori) он равен 1,91, для клещевинного шелкопряда (Philosamia
ricini) 1,52 и т. д.
Описанные зависимости, однако, не всеобщи. С одной стороны, рост
может происходить без клеточных делений. У личинок мух, клетки растут,
не подвергаясь делениям. Точно так же клетки прядильной железы тутового
шелкопряда не делятся, их число остается одним и тем же в течение всего
развития гусеницы, но размеры клеток увеличиваются очень сильно.
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Титова (1940) указывает, что высокоспециализированные ткани гусениц, как напри-
мер, прядильные железы, в связи со своей специализацией утрачивают способность кле-
точного деления, растут путем увеличения размеров клеток, а в конце метаморфоза раз-
рушаются, так как у них утеряна так же и возможность передифференцировки. Менее
специализированные ткани, как гиподерма, растут и путем делений, и путем роста клеток
и, наконец, клетки имагинальных дисков (стр. 767) интенсивно делятся в течение всего
своего развития. С другой стороны, Титова отмечает, что клетки сердца и мальпи-
гиевых сосудов двукрылых, будучи весьма специализированными, не размножаются
при метаморфозе. Наконец, интересно ее заключение, что у бабочек и мух рост брюшной
нервной цепочки протекает без размножения клеток, и последние становятся вследствие
этого гигантскими, в то время как в первом грудном ганглии листоеда Lina populi наблю-
даются многочисленные митозы, и гигантских клеток не появляется.
С другой стороны, рост при развитии личинки является дифференци-
альным, т. е. одни части тела растут быстрее, другие медленнее, в силу
чего происходят изменения пропорции тела. Весьма наглядно это
можно видеть на развитии саранчи. Так как личинка саранчи с сам<го
начала имеет ряд признаков, характерных для имаго, например,
прыгательные ноги, развитые антенны и т. д., то при сравнении личинок
различных возрастов (рис. 543 А, 2—7) заметно, главным образом, разли-
чие в величине. Но, если искусственно элиминировать рост, изобразив все
возрасты в одном размере, то различия в пропорциях тела бросаются в глаза
(рис. 543 В, 1—6). Личинка первого возраста, по сравнению с личинкой
последнего, является гораздо более короткой и большеголовой.
В более точном выражении аналогичные различия можно видеть на рис.
542 В, где видно, что длина переднегруди палочника, отнесенная к длине
его тела (а), растет быстрее, чем диаметр глаза (с), тогда как рост попе-
речника головы занимает среднее положение (Ь). Таким образом, рост
даже на протяжении личиночной стадии сопровождается изменениями
формы.
Явление роста у насекомых весьма сложно, и относящиеся к нему данные
далеки от согласования в общую концепцию. Так например, ВандерФлаас
(1939), анализируя вышеприведенные исследования Пшибрама, указывает,
что в них не принят во внимание рост клеток между делениями и, вследствие
этой элементарной ошибки, его выводы о числе клеточных делений у насе-
комых преувеличены. Сам Ван дер Флаас, на основании изучения.роста гипо-
дермы озимой совки, приходит к заключению, что рост поверхности гипо-
дермы у озимой совки происходит как благодаря размножению клеток, так
и благодаря увеличению их размеров и растяжению. При этом он отмечает,
что рост гиподермы склеритов возможен только в период линьки, когда кути-
кула отстает от клеток, как бы освобождая гиподерму от давления. Анало-
гичный рост склеритов во время линьки и мембран в период между линь-
ками еще раньше отметили Каганова и Мончадский (1930) у личинки ма-
лярийного комара. Шпет (1934, 1935), изучая у таракана и у нескольких
видов прямокрылых рост бедер, головы, переднеспинки и т. д., находит,
что видовые различия в размерах одних и тех же органов зависят не только
от различий в скорости и продолжительности роста, но так же и от различий
в «величине и форме закладок». Так например, отношение ширины передне-
спинки к длине бедра у имаго черного таракана равно 1,39, а у имаго марок-
кской кобылки 0,34. Если бы эта большая разница возникала во время роста
особи, то в первом возрасте она должна была бы быть меньше. На самом же
деле те же величины для личинок первого возраста оказываются 1,35 у та-
ракана и 0,47 у мароккской кобылки — разница того же порядка, откуда
следует, что расхождения в скорости роста невелики и что главную причину
"разницы нужно искать в различии закладок. Ван дер Флаас отмечает труд-
ность констатирования митозов в гиподерме озимой совки при несомненном
размножении клеток. Однако Штейнберг (1939), применив вместо обычного
метода срезов изучение плоскостных тотальных препаратов, наблюдал
митозы в гиподерме галлерии достаточно часто (рис. 543 С). Критический
обзор литературы по росту гиподермы насекомых дал Ван дер-Флаас (1939).
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По Кожанчикову (Щ37), расход энергии при росте организма насекомого
Является наименьшим при оптимальных условиях и резко возрастает при
отклонениях от оптимума. Так, у гусеницы озимой совки V возраста коли-
чество кислорода, потребляемого на 1 г прироста веса, равно 85 куб. см
при 20°, тогда как при 15 и 32° оно возрастает соответственно до 130 и
260 г. Аналогичная зависимость показана Кожанчиковым и для куколок
бабочек, т. е. при оптимальных условиях процесс перестройки организма
насекомого требует минимальных количеств кислорода. Этими результа-
тами опровергаются известные взгляды Крога (1914), согласно которым
потребление кислорода куколками во время метаморфоза при разных тем-
пературах остается одним и тем же, несмотря на то, что скорость процесса
сильно меняется в зависимости от температуры.
Ч и с л о л и н е к , которыми сопровождается рост, варьирует очень
сильно. У Campodea имеет место всего одна линька, у высших мух — две,
у большинства насекомых — пять-шесть, но у поденки С/ оёоп насчиты-
вается двадцать две линьки, у стрекоз — до пятнадцати. По большей части
число линек постоянно для данного вида, но может изменяться и внутри вида.
Так, у итальянской саранчи самка линяет 5—б раз, а самец 4—5, т. е.
здесь к общей вариации числа линек присоединяется также и различие по
полу. Случаи, когда самка имеет больше линек, чем самец, вообще нередки.
Иногда число линек зависит от температуры. Так, у Sphodromantis повы-
шение температуры увеличивает число линек с 9 до 11. Наоборот, гусеница
капустницы линяет пять раз при 14—15° и три раза при 22—27°С. Сильное
увеличение числа линек и одновременное замедление развития можно
получить посредством голодания. Гусеница платяной моли в нормальных
условиях развивается 26 дней и линяет 4 раза, тсгда как при недоста-
точном питании развитие ее может продолжаться до 900 дней, а число
линек доходит до 40. (Титчак, 1926). У малой восковой моли (Achroea
grtsetla) число линек варьирует от 10 до 14 (Борхерт, 1936), у поденки
Baetis — от 5 до 27. Общим для насекомых правилом является прекраще-
ние линек по достижении половозрелой стадии. Однако у Apterygota могут
линять и достигшие окончательной величины взрослые особи.
§ 2. ТИПЫ МЕТАМОРФОЗА
Если рост есть важнейший процесс в постэмбриональном развитии
насекомых, то столь же, если не более, важно собственно превраще-
ние или метаморфоз. При метаморфозе происходит в той или иной
мере перестройка общей организации особи. Степень перестройки
может быть различна в зависимости от типа метаморфоза и от строения
личинки. Обычно различают два главных типа метаморфоза — неполный
и полный. Элементарное различие заключается в том, что при неполном
метаморфозе в индивидуальном развитии насекомого имеются две стадии—•
личинка и имаго (рис. 546 В), тогда как при полном метаморфозе между
личинкой и взрослым насекомым вдвигается стадия куколки (рис. 546 С).
Это различие находит отражение и в систематике насекомых: отряды Ptery-
gota обычно группируются в две больших группы: Hemimetabola — насе-
комые с неполным превращением и Holometabola — насекомые с полным
превращением. В литературе последнего времени эти два термина иногда
заменяются довольно удачными наименованиями Exopterygota и Endoptery-
gota, обозначающими, что у насекомых с неполным превращением зачатки
крыльев являются наружными, тогда как при полном метаморфозе они
внутренние (стр. 767). Однако постэмбриональное развитие насекомых
настолько разнообразно, что двух терминов недостаточно для его описания,
и в литературе накопилось большое количество наименований для отдельных
типов метаморфоза, различных наименований для одною и того же типа,
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а также имеется и ряд классификаций этих типов. Данному вопросу не
приходится придавать особо большого значения, и мы приведем две класси-
фикации. Одна из них является приблизительным; суммированием взглядов,
более или менее широко распространенных, другая предложена Ежиковым
и имеет несколько особый характер. Первая из них дана у Вебера (1938)
в следующем виде.
Holometabola понимаются в обычном смысле, тогда как Heterometabola
соответствуют Hemimetabola общепринятой терминологии вместе с Apte-
rygota. При этом группа Holometabola не подразделяется, но Heterometa-
bola разделены на целую серию подтипов.




b. Heterometabola s. str. {
\ Paurometabola
^^*- Homometabola
с Neometabola < ^ ^ ~ Parametabola
Allometabola
2. Holometabola
a) Palaeometabola имеют личинок, которые отличаются от взрослых
лишь палингенетическими признаками и делятся на Epimetabola и Prome-
tabola. Под Epimetabola разумеются Apterygota, у которых метаморфоз
имеет весьма ограниченный масштаб, и лишь у Protura появление трех
брюшных сегментов во время постэмбрионального развития придает их
развитию примитивный характер (анаморфоз, стр. 275). Группа Рго-
mttabola состоит из поденок, которые отличаются замечательной особен-
ностью — линькой окрыленной особи (стр. 782), в то время как метаморфоз
в связи с водным образом жизни личинки выражен достаточно резко.
b) Личинка, собственно, Heterometabola (sensu stricto) отличается от
взрослого насекомого ценогенетическими признаками. Так, у личинок
Hemimetabola (стрекозы, веснянки) имеются трахейные жабры. Paurome-
tabola (прямокрылые, эмбии, сеноеды, клопы, часть JHomoptera) являются
сухопутными формами, различия между имаго и личинкой заключаются,
главным образом, в окраске и внешней форме и в развитии наружных поло-
вых придатков.
c) Во всех перечисленных группах развитие крыла происходит по-
степенно, тогда как у Neometabola наблюдаются некоторые задержки
в их развитии. Так, у Homometabola (крылатые самки филлоксеры и херме-
ссв) зачатки крыльев появляются только в последнем личиночном возрасте.
У Remetabola (трипсы) и у Parametabola (самцы червецов) — в двух послед-
них стадиях, у Allometabola (Aleurodidae) крылья возникают под кожей
лишь перед последней линькой и, таким образом, здесь имеет место наиболее
поздняя закладка крыльев вообще.
Все Heterometabola в широком смысле слова (1) отличаются тем, что при
метаморфозе в их внутренней организации не происходит сколько-нибудь
сильных изменений. Наоборот, Holometabola (2) характеризуются, как пра-
вило, червеобразным строением личинок, наличием стадии куколки и глубо-
кими внутренними изменениями, происходящими во время куколочного
периода. Однако в примитивных группах Holometabola, например, у сетчато-
крылых Megaloptera, масштаб внутренних изменений не велик и едва ли
многим превышает таковой, например, Paurometabola.
Приведенная классификация, быть может, является слишком дробной,
хотя и показывает насколько разнородны типы метаморфоза. Мы, однако,
не видим надобности вводить, как это делает Вебер, термин Heterometabola
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для обозначения всех групп с неполным метаморфозом и оставлять назва-
ние Hemimetabola только для .одной из форм неполного метаморфоза.
Неудачно также применение термина Heterometabola дважды, один раз
в широком смысле, другой раз в узком. Термин Hemimetabola в его обще-
принятом понимании достаточно укрепился, Из других терминов данной
классификации довольно распространенным является Paurometabola..
Далее среди Holometabola встречается ряд-случаев гиперметаморфоза.
Основной характеристикой последнего служит наличие нескольких личи-
ночных форм, последовательно сменяющих одна другую и различающихся
друг от друга как "биологически, так и морфологически (стр. 782). Этот
тип метаморфоза не отражен в рассмотренной классификаций.
Ежиков (1929) на основании своей теории метаморфоза (стр. 759) пред-
лагает следующую классификацию его типов. В этой классификации все
типы метаморфоза разбиваются на три группы. К Anamorpha относятся
Protura, у которых сохраняется примитивны^ признак появления концевых
сегментов брюшка после вылупления из яйца. У личинок наездников подсе-
мейства Platygasterinae этот же признак имеет, очевидно, вторичное про-
исхождение в связи с их паразитическим образом жизни. Поэтому Platy-
gasterinae обозначаются как Neoanomorpha. Все остальные насекомые со-
ставляют группу Metamorpha. Эта последняя делится, как обычно, на насе-
комых с полным превращением (Holometabola) и насекомых с неполным
превращением, для которого принят термин Paurometabola, обычно употреб-
ляемый в ином смысле (см. выше). Большинство отрядов с неполным пре-
вращением составляет группу Typica, из состава которой Ежиков дает
в схеме лишь немного примеров (Dermatoptera, Saltatoria, Rhynchota Hete-
roptera). Другая группа очень невелика, к ней отнесены самцы червецов,
которым, как известно, свойственны резкие различия между отдельными
возрастами личинок — «гиперметаморфоз на почве неполного превращения»,
а кроме того, у них есть и стадия куколки. Поэтому превращение червецов
Ежиков обозначает как Hyperpaurometabola. Наконец, третью группу е е
ставляют три отряда, имеющие водных личинок. Из них поденки (Agnatha^
обозначаются как Archipaurometabola в виду того, что у них сохраняется
глубоко примитивная линька окрылившегося насекомого (стр. 782), тогда
как Heteropaurometabola s. str. состоят из стрекоз и веснянок. • .
Наконец, что касается до Holometabola, то здесь из основной их массы,
составляющей группу Typica", выделены, во-первых, Hyperholometabola,
куда входят два семейства жуков — нарывники Meloidae, известные своим
гиперметаморфозом, и зерновки Lariidae, и, во-вторых, Crypto holometa-
bola — семейство термитофильных мух, в котором, повидимому, произошла
Anamorpha Metamorpha Neoanamorpha
Protura Paurometabola Holometabola Platygasterinae
Typica Heteropauro- Hyperpauro- Typica Hyperholo- Cryptoholo-



















вторичная утрата превращения. Предложенная Ежиковым классификация
типов метаморфоза является весьма логичной терминологически, хотя нам
кажется излишней замена устоявшегося термина Hemimetabola термином
Paurometabola, который обычно употребляется в гораздо более частном
смысле. Однако же сам автор указывает на предварительный характер своей
классификации. Во всяком случае, два приведенных примера показывают,
насколько различны могут быть взгляды на соотношение типов метамор-
фоза, что указывает на неразработанность вопроса.
§ 3. ТИПЫ ЛИЧИНОК
Между личинками Hemimetabola и Holometabola существуют значи-
тельные различия, что находит и терминологическое выражение. Первых
называют нередко нимфами (nympha), а вторых собственно личинками
(larva). Эти термины, однако, не являются особенно упрочившимися, при-
Рис. 544. Личинки Holometabola.
а, Ь, с — циклопоидные личинки Platygasterinae: Inostemma, Platygaster и Synopeas;
d—/ — олигоподиальные личинки: d—жужелицы, е — Melolontha, f — мертвоеда^—
полиподиальная гусеница, Л—к — безногие личинки с головой, Л —златки, i—долго-
лосика, к — пчелы; I, т — безногие безголовые личинки круглошовных двукрылых.
чем надо сказать, что терминами нимфа и пронимфа обозначаются снабжен-
ные зачатками крыльев личиночные возрасты, например у трипсов, а не так
давно нимфами называли куколок.
Л и ч и н к и н а с е к о м ы х с п о л н ы м п р е в р а щ е н и е м
характеризуются тем, что в большинстве случаев они более или менее черве-
образны. Сегментация их туловища гомономна, максимальное различие
между грудными и брюшными сегментами состоит в присутствии конеч-
ностей на первых и в их отсутствии на вторых. Но этот признак не стоек,
так как ноги мсгут присутствовать на брюшных (гусеницы) и отсутствовать
на грудных сегментах (многие безногие личинки). Если у личинок Holo-
metabola голова по большей части хорошо выражена (гусеницы, личинки
жуков), то у двукрылых она нередко дезинтегрируется и личинки большин-
ства мух правильно называются безголовыми (стр. 36).
Согласно Ежикову (1939), ротовой аппарат личинок Holometabola
в большинстве случаев ортоптероидный или близок к нему, тогда как у их
взрослых форм ротовые органы могут быть различных типов. Кроме того,
по Ежикову, лапки личинок Hulortutabla не расчленены, что также яв-
ляется признаком примитивности. О примитивной природе их латеральных
глазков уже говорилось (стр. 686). Несколько особняком среди них стоят жуки
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и сетчатокрылые, у которых мы иногда встречаем так называемую кампо-
деоидную личинку • (рис. 544 й). Последняя получила название по сходству
с представителями рода Campodea (Thysanura) и подобно последним (рис.
564 А, стр. 800) обнаруживает гетерономность туловищной сегментации. Но в
общем для большинства насекомых с полным превращением характерны чер-
веобразные личинки (рис. 544 е, g—т). Нередко говорят о гусеницеобразных,
или эрукоидных личинках (eruciformia). Однако и сама гусеница (eruca),
Рис. 545. Метаморфоз медведки, по Богданову-Катькову. А — яйца;
В—D — личинки; Е, F — взрослые.
несомненно, червеобразна. Червеобразная форма личинок Holometabola свя-
зана также с тем, что их биология и питание сильно отличается от таковых
взрослых форм. Бабочка питается нектаром и имеет хоботок, гусеница питает-
ся зелеными листьями и имеет ортоптероидный ротовой аппарат, Комар сосет
кровь или нектар й обладает хоботком, его личинка питается органическим
детритом в воде и отличается ортоптероидным аппаратом особого типа. Пчела
имеет сложно устроенный хоботок и является чрезвычайно активным насе-








Рис. 546. А — неполный метаморфоз клопа Plesiocoris mgicollis, из Иммса.
В — неполный метаморфоз таракана прусака Blatella germanica: яйцо,
шесть «озрвстов личинки и взрослое насекомое; С —полный метаморфоз
сосновой совки Panolis flammea, яйцо, пять возрастов гусеницы, куколка
и взрослое насекомое. По Эйдманну,.
а — яйцо, 6 — / — личинки, g — взрослое насекомое.
секомърс с полным превращением различие между высокоорганизованной
взрослой формой и червеобразной личинкой, как правило, очень велико.
Совершенно обратное наблюдается у н а с е к о м ы х с н е п о л -
н ы м п р е в р а щ е н и е м . Здесь нет червеобразных форм, наоборот,,
выходящие из яиц личинки являются вполне «взрослообразными» или,
лучше сказать, и м а г о о б р а з н ы м и , обычно обнаруживая харак-
терные особенности будущей взрослой формы. Личинка саранчевых, не-
смотря на различия в пропорциях, имеет, кроме крыльев, все характер-
ные признаки взрослого насекомого, как то: прогнатическую голову, боль-
шие глаза, седлообразный иронотум, прыгательные ноги с утолщенными
бедрами и расчлененными лапками, ясное различие между грудными и
брюшными сегментами и т. д. (рис. 543). Аналогичные соотношения свой-
ственны и другим прямокрылым. Копательные ноги медведки (рис. 545)
и хватательные ноги богомола функционируют уже в первом личиночном
возрасте. Не меньше сходства,между взрослыми и личинками у кузнечика,
у тараканов (рис. 546 В), у уховерток. Показательны также Hemiptera.
Личинки многих клопов (рис. 546 А) близко воспроизводят общую структуру
тела взрослых форм за исключением лишь крыльев, а высоко специали-
зированный хоботок личинки Hemiptera функционально и морфологически
вполне сходен с таковым взрослого насекомого. Если исключить полет,
то биологические отличия между личинкой и взрослым у клопов также не-
велики, что в особенности ясно у кровососущих форм. Личинка постель-
ного клопа, начиная с первого возраста, сосет кровь так же, как и
взрослое насекомое. Аналогичные отношения мы встречаем и в других
•отрядах Hemimetabola — у эмбий, термитов, сеноедов и трипсов. Особенно
мала разница между личинкой и взрослым насекомым, когда послед-
нее лишено крыльев, в силу чего, например, вши или пухоеды иногда
считаются развивающимися без метаморфоза. Поскольку развитие крыльев
есть основная особенность метаморфоза, такая точка зрения не лишена
«снования.
Среди насекомых с неполным превращением наибольшие различия
между личинкой и взрослым имеют место у стрекоз и поденок, а также
у веснянок. Их живущие в воде личинки дышат трахейными жабрами.
Комсток предложил называть их н а я д а м и , что, однако, не получило
распространения. У стрекоз к этому прибавляется также разница в ротовом
аппарате. Однако все эти различия в общем невелики и не могут идти
в сравнение с различиями при типичном полном превращении.
Таким образом, личинки типичных Hemimetabola как морфологически, так и биоло-
гически близки к своим взрослым формам. Они имагообразны и тем самым отличаются
от червеобразных пичинок типичных Holometabola. Мы не можем провести точную гра-
ницу между личинками обоих ипов, так как имеется достаточное количество переходных
форм между ними. И даже самое понятие полного метаморфоза, основанное на наличии
стадии куколки, нельзя точно отграничить от понятия о неполном метаморфозе. Ибо,
с одной стороны, у трипсов, причисляемых к Hemimetabola, личинка последнего возраСга
мало подвижна и носит характер куколки. С другой стороны, куколки рафидий и ручей-
ников подвижны. Однако таких примеров немного и они не типичны. Если же иметь
в виду большинство случаев метаморфоза, то различие между червеобразными и имаго-
образными личинками и между полным и неполным метаморфозом достаточно определенно,
§ 4. ТЕОРИЯ БЕРЛЕЗЕ И ЕЖИКОВА
Соотношение между типами личинок и типами метаморфоза насекомых
послужило основой для теории, которая связывает их с процессами эмбри-
онального развития. Эта теория была выдвинута довольно давно Берлезе
< 1913), а несколько позже к сходным выводам пришел Ежиков (1925).
Но лишь, в тридцатых годах она начала получать надлежащую оценку.
Мы видели, что в эмбриональном развитии, в отношении сегментации
тела и закладки конечностей, различаются три стадии: протоподиальная,
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полиподиальная и олигоподиальная (рис. 536). Основная идея теории
заключается в том, что эмбриональное развитие может заканчиваться на
любой из трех указанных стадий и что организация личинки определяется
моментом этого окончания.
Так, личинки некоторых наездников выходят из яйца на п р о т о п о-
д и а л ь н о й стадии. Личинка наездника Platygaster herricki имеет зачатки
антенн, мандибул, максилл и трех пар грудных ног. Но брюшко еще не
расчленено, пищеварительные органы в зачаточном состоянии, а дыхатель-
ная и нервная системы еще не развились (рис. 536 Е). Личинку можно
вполне назвать протоподиальной и характеризовать как зародыша, прежде-
временно покинувшего яйцевую оболочку. Эта характеристика становится •
особенно убедительной при сравнении личинки Platygaster с находящимся
на протоподиальной стадии зародышем кузнечика Xiphidium (рис. 536 D).
Последний также имеет зачатки челюстей и ног и нерасчлененное брюшко.
Зародышу кузнечика остается пройти еще длинный путь развития внутри
яйцевой оболочки, тогда как личинка наездника закончила эмбриональное
развитие и получает питание извне, из тела своего хозяина — личинки
комарика из семейства Cecidomyidae. Протоподиальные личинки описаны
и у других наездников того же семейства, например, у Synopeas, у парази-
тических орехотворок Figitidae, а в менее типичном виде и у некоторых
других наездников (Mymaridae, Scelionidae). Особенно интересна личинка
Figites. Сначала она имеет только грудные ноги. Хотя брюшко ее и расчле-
нено, но все же ее можно считать за протоподиальную личинку (рис. 536 F).
Но затем появляются и зачаточные брюшные ноги, так что она переходит
в п о л и п о д и а л ь н у ю стадию (рис. 536 G). Однако наиболее харак-
терными полиподиальными личинками являются гусеницы и личинки
пилильщиков и панорп. Согласно данной теории, их эмбриональное разви-
тие прерывается на полиподиальной стадии. В соответствии с этим и нахо-
дится наличие у них брюшных ног и их примитивная червеобразная
форма.
Личинки многих сетчатокрылых и многих жуков покидают яйцо на
о л и г о п о д и а л ь н о й стадии. Они уже утратили червеобразный вид,
грудные сегменты у них преобладают над брюшными и, следовательно
т
они ближе стоят к имагинальной фазе, нежели полиподиальные
личинки. Безногие, или а п о д и а л ь н ы е личинки характерны для
двукрылых и для стебельчатобрюхих перепончатокрылых и возникли в
результате регрессивной эволюции, которая, по крайней мере у перепончато-
крылых, связана либо с питанием заготовленной пищей, либо с паразитиз-
мом.
Наконец, у Hemimetabola все три стадии протекают внутри яйца, и
личинка вылупляется на п о с т о л и г о п о д и а л ь н о й стадии, чем
и объясняется ее имагообразный характер.
Таким образом, момент выхода из яйца на той или иной стадии эмбрио-
нального развития "вводится в классификацию личинок Holometabola.
Эта концепция связана также с вопросом о куколочной стадии. При непол-
ном метаморфозе большая часть развития проходит внутри яйца и ссобь
появляется на свет в виде личинки, сходной со взрослым насекомым.
Естественно поэтому, что метаморфоз имеет ограниченный масштаб и сво-т
дится, кроме роста, лишь к постепенному возникновению крыльев и к изме-
нениям пропорций. Стадия куколки при этом является биологически излиш-
ней. Совершенно иное имеет место при полном метаморфозе, когда различие
между личинкой и взрослым насекомым очень велико. Червеобразная
личинка растет и накапливает запасной питательный материал для будущей
перестройки организации, которая имеет более или менее радикальный
характер. Покоящаяся стадия куколки обеспечивает возможность перестрой-
ки в короткий срок. При червеобразной личинке куколка биологически
необходима.
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Согласно изложенному, личинку Holometabola можно считать соответ-
ствующей поли- или олигоподиальной стадии эмбриогенеза Hemimetabola
r
тогда как куколка Holometabola отвечает личинке Hemimetabola. Это, как:
будет видно ниже, подтверждается и строением куколки. Итак, насекомое в
онтогенезе проходит четыре стадии — протоподиальную, полиподиальную,.
олигоподиальную и постолигоподиальную, но выход из яйца может
иметь место на любой из этих стадий. Чем раньше он происходит, тем-
больше разница между личинкой и взрослым насекомым и тем глубже
метаморфоз. Поэтому при раннем, в указанном смысле, выходе из яйца
куколка необходима, при позднем она отсутствует.
Обобщение Берлезе и Ежикова особенно важно в том отношении, что*
оно связывает явления эмбрионального и постэмбрионального развития и:
углубляет понимание форм метаморфоза. Несомненно, это крупный шаг
вперед в понимании истории развития насекомых.
Принято считать полный метаморфоз за высшую форму развития, а неполный за<
низшую. Оснований к этому два. Во-первых, у личинок и у куколок Holometabola нередко-
вырабатываются необычайно совершенные, им одним'свойственные, приспособления"
к окружающей среде. Однако же, если мы примем, что из яйца выходит примитивный;
организм, сильно отличающийся биологически от взрослой формы, то естественны и раз-
личия в их адаптивных признаках. Во-вторых, полный метаморфоз характерен для выс-
ших групп насекомых— бабочек, жуков, перепончатокрылых, двукрылых, тогда Kaic
неполный метаморфоз свойственен более примитивным группам, как поденки, веснянки,
прямокрылые и другие. Это соображение, однако, также неосновательно. С одной сто-
роны, полный метаморфоз имеет место у таких примитивных групп как сетчатокрылые
и Mecoptera. С другой стороны, Неполный метаморфоз свойственен полужесткокры-
лым— отряду, который по высоте организации и богатству форм не уступает вышепере-
численным четырем высшим отрядам Holometabola. Поэтому, быть может, не сле-
дует один тип метаморфоза ставить выше другого. Скорее можно их рассматривать как
два разных направления специализации. В одном поздний выход из яйца приводит
к тому, что морфогенетическая роль постэмбрионального периода становится неболь-
шой. В другом—раннее прекращение эмбриогенеза приводит к перенесению глубоких
морфогенетических изменений на постэмбриональный период и к возникновению мно-
жества дополнительных адаптации.
Ежиков (1939) предлагает для неполного превращения термин к р и-
п т о м е т а б о л и я , имея этим в виду, что значительная часть метаморфоза
перенесена в яйцо и, таким образом, протекает скрыто.
Наконец, отметим, выдвигаемые Ежиковым (1940), различия в строении
яйца и зародыша Hemimetabola и Holometabola. Так например, у первых
яйца богаты желтком, зерна его крупны и иногда даже становятся много-
гранными вследствие взаимного давления, тогда как поверхностный слой
плазмы — бластема — очень тонка, так что иногда ее не удается констати-
ровать, а у Carausius даже ядро смещено в бластему. В связи с этим, клетки
бластодермы обычно плоски. Наоборот, у Holometabola зерна желтка обычно
мелки, иногда между ними заметны промежутки (Diptera), тогда как клетки
бластодермы более или менее высоки и составляют у Diptera и Hymeiioptera
заметную часть общего объема яйца. Весьма характерны также раз-
личия в величине зародышевой полоски. Она занимает только часть длины
яйца у Hemimetabola, и обычно превышает эту длину у Holometabola, заходя*
у них на спинную сторону зародыша, где ее передний и задний концы могут
располагаться близко друг к другу. В соответствии с этим, как уже упоми-
' налось, принято говорить о короткозародышевых "и длиннозародышевых
насекомых. У этих последних часто встречается раздробление желтка
после того, как зародышевая полоска сформировалась. Между тем, при ко-
роткой зародышевой полоске раздробление желтка встречается редко. Сле-
дует считать, что основным из перечисленных различий являются различия
в количестве желтка, тогда как остальные можно рассматривать как
следствия. Наконец, Ежиков отмечает, что раннее обособление половых
клеток найдено только у Holometabola. В общем, кроме типов личинок
и наличия или отсутствия куколки, две основных формы метаморфоза могут
быть характеризованы также и признаками строения яйца и зародыша.
76*
§ 5. ПОЛНЫЙ МЕТАМОРФОЗ
А. Куколка
Куколка является характернейшей стадией полного превращения. Она,
•как правило, неподвижна, не питается и не выделяет каких-либо экскре-
ментов. Но она дышит, и ее внешний покой сопровождается интен-
сивной перестройкой организации, происходящей под ее наружной обо-
лочкой.
По общему внешнему виду куколка, например бабочки, далека от
взрослого насекомого. Она имеет яйцевидно вытянутую форму с заострен-
ным задним концом, на котором видна членистость; какие-либо придатки
при поверхностном осмотре почти незаметны (рис. 547 G). Общая глад-
кая форма тела скорее сближает ее с гусеницей, нежели с бабочкой,
для которой прежде всего характерны торчащие в стороны крылья, ноги,
антенны. Но это внешнее впечатление обманчиво. По наружному строе-
нию куколка чрезвычайно • близка ко взрослому насекомому, ибо харак-
терные для последнего придатки и расчленение тела легко обнаружить
в ней.
В куколке наездника (рис. 547 А) видны голова с большими глазами
и антеннами, длинные ноги и крылья, на которых заметны жилки. В ногах
уже образовались бедра, голени и расчлененные лапки и т. д. Все части
тела взрослого насекомого сформированы в пропорциях, приближающихся
к окончательным. Наиболее существенные отличия — это величина крыльев,
которая значительно меньше окончательной, и положение придатков,
которые все сложены на брюшную сторону. Совершенно аналогичное
состояние мы наблюдаем в куколке шмеля (рис. 114 D, стр. 157), где виден
даже длинный хоботок. На куколке жука усача (рис. 547 К) прекрасно
видны сложенные ноги с четырехчлениковыми лапками, отвесная голова,
заложенные назад длинные антенны, характерное заостренное брюшко
и т. д. Особенно бросается в глаза сходство со взрослым насекомым у кукол-
ки самца жука оленя, где уже сформированы разветвленные отростки
мандибул (рис. 547 J). У куколки комара Chironomas (рис. 547 Я) также
можно видеть типичное подразделение на толстую грудь и вытянутое
коническое брюшко. Видны глаза, загнутые назад антенны и сложенные
на брюшную сторону ноги и крылья. Пучок дыхательных придатков на груди
несколько меняет общий вид куколки, но в остальном не нарушает ее близ-
кого сходства со взрослым насекомым. Все придатки перечисленных кукс-
лок являются свободными, т. е. они прикреплены к телу своими основа-
ниями, но не имеют с ним никакой дополнительной связи. Поэтому сама
куколка такого типа носит название свободной или о т к р ы т о й к у к о л к и
(pupa libe*a)—термин, который, однако, не имеет никакого отношения к
наличию или отсутствию кокона у данной формы.
Несколько иное отношение мы встречаем у бабочек. Отмеченная выше
общая слитность контура их куколки объясняется тем, что все придатки
прирастают к телу. В первые несколько минут после сбрасывания гусенич-
ной шкурки куколка бабочки является как бы открытой, т. е. ее ноги
и крылья не приращены к телу, и, благодаря мягкости кутикулы, любой =
из них можно отогнуть от туловища и придать ему какое угодно поло-
жение. Однако кутикула быстро затвердевает, а все придатки как бы
приклеиваются к телу посредством застывающей линочной жидкости. В ре-
зультате поверхность куколки становится сплошной, ноги и крылья не
могут быть отделены от туловища без нарушения целости покровов.
Несмотря на это, они видны достаточно ясно (рис. 547 Е, О), так как между
ними остаются бороздки и углубления, иногда отличающиеся по пигмен-
тации от соседних участков. Куколка бабочки носит поэтому название
п о к р ы т о й к у к о л к и (pupa obtecta), опять-таки независимо от
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наличия кокона. Известное сходство с описанным состоянием встречается
у прямо-шовных двукрылых (Orthorrhapha), а также у некоторых жуков
(Staphylinidae, Coccinellidae). Если, таким образом, покрытые куколки
отличаются от открытых вторичным прикреплением придатков к тулори-
щу, то от этого их сходство со взрослым насекомым мало уменьшается.
Наконец, еще один тип куколки встречается у круглошовных двукрылых.
Куколка мухи (рис. 547 F) имеет яйцевидную форму, боченковидна, с
К
Рис. 547. Куколки. А — наездника; В — предкуколка мухи Calliphora, С — ее же
куколка; D — жука мертвоеда (pupa libera); Е — бабочки белянки (pupa obtecta);
F — мухи Rhagoletis (пупарий); G — бабочки совки; Н — куколка комара Chironomus
с жабрами; J — куколка самца жука Lucanus cervus в коконе из склеенной земли?
К — куколка жука Cerambyx; А, О — по Иммсу; Н, J, К — по Берлезе.
Ala — крыло, Ant — антенна, 1Л — нижняя губа, Рей — нога, рге — сформированная линия раз-
лома, Sis. а — переднее личиночное дыхальце (остаток), Stg. р — заднее дыхальце, Stg. r — рудименты
дыхалец.
неясными следами сегментации, но без придатков. Окраска ее темная. Одна-
ко это сходное с личинкой образование представляет собою не куколку,
а ложный кокон, или п у п а р и й. Вскрыв его, мы найдем внутри типич-
ную белую куколку открытого типа, на которой хорошо видны свободные
хоботок, ноги и крылья (рис. 547 В, С). Что касается указанной оболочки,
то происхождение ее следующее. Кутикула личинки последнего.возраста
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при линьке йе сбрасывается. Она лишь отделяется от тела, не лопаясь,
Принимает боченковидную форму, подвергается сложному процессу белко-
вой инкрустации (стр. 351) и затвердевает. Куколки этого типа обозна-
чаются как боченковидные (pupa coarctata). Но> по существу, они являются
открытыми куколками, так как утилизация личиночной кутикулы в качестве
защитной оболочки вместо обычного шелкового кокона ничего не изменяет
в морфологии куколки.
Таким образом^ куколки Holometabola по своему наружному строению
весьма близки к имаго и очень сильно отличаются от своих в большинстве
случаев червеобразных личинок. Как уже указано, наибольшие отличия меж-
ду внешней структурой куколки
и таковой взрослого насекомого
наблюдаются в крыльях. Если
ноги и антенны куколки имеют
приблизительно те же размеры,
то крылья куколки много мень-
ше крыльев взрослого насеко-
мого ._ Окончательная величина
достигается большей частью
лишь по выходе из куколки.
Одно из немногих исключений
составляют трипсы. В последнем
возрасте личинки, который имеет
характер куколки, их крылья
имеют длину, близкую к окон-
чательной. Короткие крылья
куколок придают им сходство
с личинками старших возрастов
Hemimetabola.
Подготовка к превращению
в куколку сопровождается ря-
дом изменений, которые отсут-
ствуют при межвозрастных линь-
ках личинок. Все придатки ку-
колки, находившиеся до того
внутри тела личинки (см. ниже),
выворачиваются и выдвигаются
из ее тела, превращаясь в на-
ружные органы и постепенно
приобретая окончательную ку-
колочную форму; однако они
выдвигаются не непосредственно
наружу, а в промежуток между новой куколочной кутикулой и уже отде-
лившимся от тела личиночным экзувием (рис. 550 А—D, AI). В то же
время происходят и изменения в строении сегментов, обособляется груд-
ной отдел тела и т. д. Когда эти процессы закончены, то экзувий сбрасы-
вается, и получается сформированная куколка. Описанное подготовитель-
ное к окуклению состояние весьма характерно и носит название п р е д -
к у к о л к и (praepupa, рис. 547 В).
Рис. 548. Развитие имагинальных дисков
у мух (Muscidae), по Ковалевскому и Реесу.
а — личинка, Ь—d — куколка, Ant — зачатки антенн, .
Atr — атриум, Сег — головной мозг, Lb — зачаток
хоботка, Я. V — брюшной нервный ствол, Ос — глаз,
Oes — пищевод, Pedll Ped%, Pedt —зачатки грудных
ног, Ph — глотка.
Б. Метаморфоз внешней формы тела а имагинальные диска
Изменения внешней формы тела у Hemimetabola происходят, как уже
указано, постепенно, главным образом, благодаря дифференциальному росту.
У Holometabola, где форма растущей личинки изменяется незначительно,
главные изменения весьма резки и происходят преимущественно при окук-
лении.
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У Holometabola взрослое насекомое отличается от личинки, помимо
общей формы тела, также придатками. У него появляются крылья, тогда
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Рис. 549 А, В, С. Имагинальные диски мухи Volucella
zonaria. A — вид сверху, из Эннеги; В —то же, вид сбоку;
С — стебельчатый имагинальный диск передней ноги ка-
пустницы Pieris brassicae. Из Иммса.
Ann — кольцевая железа, Ао — аорта, Сег — головной лозг,
Gn — ганглиозная масса, Mes — средняя кишка, Pit — глотка,
Тг — трахея,А1 — имагинальный диск крыла и мезонотума, Ant —
то же, антенны и лобной области, Halt — то же, жужжальца и мета-
нотума, Lb — то же, нижней губы, Ос — то же, сложных глаз,
Pedi, Ped2, Peda — то же, передних, средних и задних ног и соответ-
ствующих стернитов, Trgt — то же, пронотума и дыхательных рожков.
у зародыша. Следует сказать, что обособленные
большой потенцией роста, а также и настоящие
имагинальные
нием.
диски встречаются и у насекомых с неполным превраще-
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Формы имагинальных дисков довольно разнообразны и могут быть клас-
сифицированы следующим образом (рис. 549 D), В простейшем случае
(а) конечность личинки подвергается росту и расчленению при метамор-
фозе. Процесс вызывается тем, что по длине конечности расположено не-
сколько кольцевых зон, в которых сосредоточен рост. Он может происходить
в последнем возрасте или распределен по нескольким возрастам. Весьма ча-
стые случаи удлинения личиночных ног и антенн и появление в них новых
члеников протекают именно по этому способу. Имагинальные диски назы-
ваются здесь наружными. Другой способ (Ь) состоит в том, что клетки
личиночного придатка начинают усиленно размножаться; поэтому его кле-
точная часть удлиняется, не может поместиться в его кутикуле и ложится
в виде петли между старой и новой кутикулой прилегающего участка
погашенный
Рис. 549 D. Схемы разрезов главных форм имагинальных дисков придатков и их
возникновения. См. текст.
а—d — диски ног, е—i — диски крыльев, каждый представлен двумя стадиями развития.
туловища. Придаток расправляется при сбрасывании старой кутикулы и
носит название с в о б о д н о г о имагинального диска. Свободные имаги-
нальные диски найдены при образовании ног у полужесткокрылых Aleuro-
didae и у Mecoptera. Более распространены п о г р у ж е н н ы е имагиналь-
ные диски (с)—участок гиподермы, лежащий вокруг придатка, впячивается,
так что над поверхностью туловищной гиподермы выступает только конце-
вая часть придатка, а основная погружена внутрь тела. Погруженные
диски дают начало придаткам тех Holometabola, которые имеют полиподи-
альных и олигоподиальных личинок. У листоблошек по этому способу
образуются наружные половые придатки. Дальнейшее развитие погружения
приводит к тому, что весь зачаток оказывается под поверхностью тела (d),
а окружающий его г и п о д е р м а л ь н ы й м е ш о к , называемый также
п е р и п о д и а л ь н о й м е м б р а н о й , суживается около входа до степени
стебелька. Эта форма называется с т е б е л ь ч а т ы м диском и особенно
характерна для безногих личинок. Стебелек достигает иногда значительной
длины, так что диск находится глубоко в теле.
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Несколько иное мы встречаем в имагинальных дисках крыла. В простей-
шем случае, который имеет место у Hemimetabola, в гиподерме появляется
местное уюлщение (VJ. Вместе с кутикулой затем оно дает складку, которая
и представляет собою характерный н а р у ж н ы й зачаток крыла (е1)..
У некоторых жуков происходит аналогичный процесс с хой лишь разницей
г
что кутикула не участвует в образовании складки, и последняя остается
субкутикулярной (У, J
x
). Это с в о б о д н ы й имагинальный диск крыла.
Подобно зачаткам ног, имагинальные диски крыльев могут также подвер-
гаться впячению и ложатся внутри гиподермального мешка. Если, к а *
это имеет место у бабочек, сетчатокрылых, кокцинеллид и листоедов, коней;
крылового зачатка обращен назад и не соприкасается с кутикулой, то мы
имеем о б р а щ е н н ы й имагинальный диск (g, g
x
). У пластинчатоусых
и у Nematocera конец имагинального диска направлен наружу и прика-
сается к кутикуле, так как степень погруженности'невелика, а отверстие
гиподермального мешка широко (ft, h
x
). Эта форма называется п р о с т ы м
п о г р у ж е н н ы м диском. Дальнейшее погружение диска внутрь тела
и суживание выхода из гиподермального мешка приводят к образованию
1
с т е б е л ь ч а т о г о п о г р у ж е н н о г о диска (I), свойственного
круглошовным двукрылым.
Число имагинальных дисков зависит от масштаба метаморфоза и особен-
но велико у мух. Так, у личинки мухи Volucella zonaria в передней части
тела имеются (рис. 549 А, В) 14 пар имагинальных дисков, по одной паре
для глаз (Ос), для антенн (Ant), для тергита переднегруди и дыхалец
куколки (Trgi), для крыльев и тергита среднегруди (А1), для жужжалец





) и, наконец, диски для ротовых частей (Lb) и для половых
придатков.
У личинки все имагинальные диски находятся под покровами или по
крайней мере под кутикулой (рис. 551 К), Сбрасывание последнего личи-
ночного экзувия делает их наружными придатками тела, а в случае наличия
гиподермального мешка последний при этом выворачивается. Этот про-
цесс подробно изучен на крыле эфестии. Имагинальный диск (рис. 550 А, А1)
лежит внутри гиподермального мешка (А1
г
). Отверстие последнего откры-
вается под кутикулу гусеницы (Cut) и весьма узко. К участку гиподермы,
лежащему под отверстием мешка, подходят специальные мышцы (т). Перед
сбрасыванием гусеничной кутикулы они сокращаются (рис. 550 В), оття-
гивая вниз участок гиподермы, и тем самым широко раскрывают отверстие
гиподермального мешка (рис. 550 С). В результате тонкостенный мешок
стягивается с имагинального диска и перестает существовать как таковой,
а диск ложится непосредственно под кутикулой гусеницы (рис. 550 D).
В то же время он сильно вырастает. Когда кутикула сбрасывается, то диск
оказывается наружным придатком, лежащим на боковой и брюшной поверх-
ности тела в виде куколочного крыла.
Аналогичное выдвигание многочисленных имагинальных дисков наружу
происходит при окуклении мух (рис. 548). Три пары имагинальных дисков
ног (Ped1_3) выдвигаются наружу через раскрывшиеся и выворачивающиеся
стебельки их гиподермальных мешков. Одновременно зачатки ног сильно
вырастают. В связи с дезинтеграцией головы (стр. 36) имагинальные
диски глаз и антенн (Ос, Ant) находятся делеко от переднего конца тела
в глубине длинных впячений полости атриума (Atг). Эти впячения и
атриум, однако, также выворачиваются, в результате чего образуется
голова будущей мухи с антеннами и глазами, расположенными на ее
наружной поверхности (рис. 548 d).
По Штейнбергу (1938—1947), крыло бабочки может развиваться не только из
имагинального диска, но и из окружающей гиподермы. Пересаживая последнюю, Штейн-
бЗрг получил крыло на брюшке галлерии (1945) и крылья, «совмещающие признаки
переднего и заднего крыла» (1947).
767
В. Внутренние процессы метаморфоза
При полном метаморфозе, помимо наружного строения, сильным измене-
ниям подвергаются также и внутренние органы. Так, у гусениц (рис. 550 Е)
кишечник имеет форму прямой и очень широкой трубки. У куколки (F)
Рис. 550. Поперечный разрез через крылоносный сегмент гусеницы
Ephestia перед окуклением. А — имагинальный диск крыла (А1) внутри
мешка (Ali); В, С — мышцы (т) стягивают мешок с диска; D — последний
ложится под кутикулой (Cut); E,F,G— гусеница, куколка и имаго браж-
ника в продольном разрезе для показания изменений органов при мета-
морфозе. А—D — по Келеру, из Шванвича.
Сег — головной мозг, Cor — сердце, On. sub — подглоточный ганглий, Prod — задняя
кишка, Mes — средняя кишка, Oes — пищевод, Res — пищевой резервуар, Т — семен-
ник, ?, 2, 3, I—IV — грудные и абдоминальные ганглии брюшного мозга.
средняя кишка сильно уменьшилась, тогда как пищевод и задняя кишка
удлинились и сильно сузились. У бабочки (G) эти изменения усиливаются,
задняя кишка приобретает, вследствие удлинения, извитой ход, а от перед-
ней кишки обособляется пищевой резервуар. В нервной системе происходит
значительная концентрация. Головные и грудные ганглии увеличиваются,
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груднйе сближаются друг с другом, что связано с укорочением груди, и
к ним присоединяется передний брюшной ганглий. Шелкоотделительные
железы атрофируются, тогда как мощная крыловая мускулатура разви-
вается и т. д.
В общем то, что можно назвать внутренним метаморфозом, состоит из
двух групп процессов — разрушения определенной части органов личи-
ночного тела и замещения их формирующимися органами взрослого живот-
ного. В первой группе процессов основную роль играют фагоцитоз и гисто-
лиз, во второй — гистогенез и развитие имагинальных дисков.
Под г и с т о л и з о м разумеют растворение и разрушение ткани под влия-
нием того или иного агента, являющегося внешним по отношению к данной
ткани. Масштаб гистолиза у разных насекомых различен. В общем у прими-
тивных форм Holo.metabcla он довольно ограничен, тогда как у бабочек и у
мух он достигает высокой степени, и значительная часть их личиночных
органов распадается. С другой стороны, разные органы одной и той же
особи подвергаются гистолизу в различной степени. В наружных покровах,
мышцах, пищеварительном канале, прядильных железах и жировом теле
гистолиз выражен очень сильно, между тем как гистолитические изме-
нения в нервной и кровеносной системах невелики. Гистолиз протекает
различными путями. В этой весьма трудной области работали А. Кова-
левский, Пере, Поярков, Англа, Караваев и др. Взгляды их на при-
чины гистолиза весьма различны, и окончательной ясности мы еще не
имеем. Можно, однако, наметить несколько основных процессов. Во-пер-
вых, имеет место установленный еще А. Ковалевским (1887) ф а г с-
ц и т о з . Гемсциты активно проникают в уничтожаемые органы, загла-
тывают кусочки их тканей и клеток и выходят обратно в кровь в виде
зернистых шариков. В плазме такого фагоцита находятся включения,
происходящие из разрушенной ткани. Кровь куколки бывает переполнена
фагоцитами и становится от этого густой, непрозрачной и белой, наподобие
сливок. Через посредство фагоцитов материал разрушенных органов личинки
утилизируется для построения новых органов взрослого животного.
Согласно взглядам Англа (1900), роль гемоцитов иная. Они выделяют
энзимы, которые оказывают растворяющее действие на ткани. Происходящее
вследствие этого как бы внеклеточное переваривание тканей кровяными
клетками носит название л и о ц и т о з а . Продукты последнего разно-
сятся по телу при помощи кровяных клеток. Наконец, согласно взглядам
Караваева (1898) и других, роль фагоцитов преувеличена. Эги исследо-
ватели полагают, что разрушение тканей происходит вследствие а в т с-
л и з а, без участия фагоцитов. Причины автолиза неясны, но фагоциты
лишь захватывают его продукты, возникающие из распада тканей. В общем
считается, что имеют место все три процесса, но например, у круглошов-
ных мух и у стебельчатобрюхих перепончатокрылых преобладает фагоци-
тоз, а у клопов, комаров, многих жуков и бабочек *— автолиз.
Рассмотрим метаморфоз отдельных внутренних органов.
Изменения, происходящие в г и п о д е р м е , близки к тому, что мы
уже видели на имагинальных дисках. У высших мух в гиподерме личинки
имеются имагинальные диски, которые представляют собою обособленные
участки мелких цилиндрических клеток. При окуклении клетки размно-
жаются, и диски, благодаря этому, разрастаются в стороны. В то же время
старая личиночная гиподерма подвергается уничтожению посредством фа-
гоцитоза. Таким образом, происходит ее замещение клеточным материалом,
происходящим из имагинальных дисков (рис. 551 А, В). Но, вообще, про-
цессы, происходящие в гиподерме различных насекомых, повидимому,
неодинаковы. У долгоносика Calandra специальные кожные имагинальные
диски не выражены. Однако клетки гиподермы у куколки подвергаются
дегенерации, которая, правда, не приобретает большого развития. С другой
стороны, они интенсивно делятся. Специальные подсчеты показали, что на












Рис. 551.А—G. А — схема имагинального диска гиподермы в брюшке личинки мухи
(Muscidae); В — т о же, замена личиночной гиподермы и разрушение ее фагоцитами
по Ковалевскому; С — два погруженных зачатка ноги с мезодермальнои тканью
внутри; D — превращение личиночной мышцы Calliphora в имагинальную;
I — личиночная мышца с большими периферическими ядрами и прилегающими
миобластами. (МЫ), 2 — дедифференцированная личиночная мышца, ядра множест-
венно делятся, в миобластах митозы, 3 — ядра имагинальных мышц возникают
частью благодаря дальнейшему распаду удлиненных ядер личинки, частью из ядер,
сросшихся с личиночными волокнами миобластов, 4 — формируются имагиналь-
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единицу площади в гиподерме взрослого жука приходится в восемь раз
больше клеток, чем в гиподерме личинки. Гиподермальные клетки личинки
имеют кубическую форму, а в предкуколке они становятся узкими и высо-
кими и, в особенности в конечностях, тесно сжаты друг с другом (Муррей
и Тигс, 1935).
М у с к у л а т у р а в связи с развитием конечностей и крыльев при
метаморфозе может подвергаться очень сильным изменениям, которые
различны у разных отрядов, а также могут различаться и в разных мышцах
одного и того же насекомого. Так, у личинки каллифоры вся специализи-
рованная мускулатура подвергается уничтожению посредством фагоцитоза.
Но известная часть личиночной мускулатуры M< жет переходить в тело имаго
без особых изменений. Эго имеет место даже у бабочек, где брюшные
мышцы гусеницы сохраняются как у куколки, так и у взрослого насекомого.
У Hemimetatkla таких мышц особенно много, причем в местах прикреп-
ления мускулов старая кутикула отслаивается от новой позднее, чем в других
местах. Это (бъясняется тем, что мышцы остаются деятельными и во время
линьки. Однако ряд мышц возникает заново или почти заново. Таковы
крыловые мышцы у всех насекомых, мышцы конечностей (в тех случаях,
когда конечкости отсутствуют у личинки), а также мышцы половых придат-
ков. Внутри имагинальных дисков конечностей (рис. 551 С) имеются спе-
циальные скопления м и о б л а с т о в . Последние представляют собою
вытянутые клетки, происходящие из мезодермы, и образуют затем муску-
лы. Мышцы при метаморфс зе могут разрушаться, могут образовываться зано-
во, могут оставаться без изменений. Между этими крайними путями сущест-
вует множество переходных. Крыловые мышцы образуются частично за
счет грудных мышц личинки, но участие миоблгстов в их формировании
настолько велико, что пр<цесс является почти полным новообразованием.
Гистологические изменения, происходящие в мышцах при метаморфозе,
весьма своеобразны. Во-первых, наблюдается очень ясно выраженный
фагоцитоз. Амебоидные фагоциты внедряются внутрь мышечных волокон
и нагружаются там сарколитами, т. е. фрагментами мышечной ткани,
И даже ядрами мышечных клеток, тогда как самые клетки вследствие этого
разрушаются. Во-вторых, может происходить свое< бразкый гистогенез,
который можно характеризовать как реконструкцию мышечной ткани.
Поперечная полссатость в личиночных мышцах исчезает, а ядра их клеток
разделяются каждое на несколько мелких ядер (рис. 551 £><>8). Эти последние
приобретают линейное расположение и стансвятся ядрами имагинальных
мышечных клеток. Кроме того, мн< гочисленные MI областы приближаются
к мышцам, делятся кариокинетическим путем и сливаются с мышечными
клетками (рис. 551 D3). Их ядра также при< бретают линейное расположение,
и становятся ядрами кмагинальных мышц. По окончании ядсрьых перегруп-
пировок личиночные мышечные клетки разделяются пр< д< льно на узкие
тяжи (рис. 551 Dt), в которых ядра расположены в ряд и в которых снова
появляется поперечная полссатссть (рис. 551 D
s
).
В к и ш е ч н и к е изменения нередко весьма значительны, но роль
фагоцитов в них невелика. Дело в том, что эпителий средней кишки нередко
подвергается сбрасыванию и последующему возобновлению при личит чных
линьках. ЭТО, ПО существу, представляете» бою лишь усиленную форму того
возобновления кишечного эпителия, которое происходит при пищеварении
(стр. 494). Такое же сбрасывание эпителия в полость кишки происходит
пне мышечные волокна с центральными рядами ядер, 5 — появляется поперечная поло-
Сатость; В — жировое тело и кровь при метаморфозе; F — фагоциты (phg) разрушают
остатки жирового тела (Adip) личинки в теле взрослого; G — гистолиз шелкоотде-
лительной железы Formica rufa; С, D, G по Пере.
Adipl — лопасть жирового тела, Adip% ^- его изолированная клетка, Adip, — тоже, распадающаяйл,AdiP — капля жира в жировой клетке, Ай1р
ъ
 — то же, вне клетки, Alb — альбуминоидные тельца,




и при окуклении. Очаги возобновления носят характер имагинальных дисков
и расположены обычно на протяжении всей средней кишки (рис, 551 Н, J,.
im. mes). H> у жуков они обычно лежат на концах средней кишки, а у
долгоносика С alandra главный очаг возобновления эпителия средней кишки
находится на конце зоба. Это
дает основание некоторым
авторам говорить о том, что
имагинальная средняя кишка
имеет, главным образом, эктс-
дермальнсе, а не энтодермаль-
ное происхождение (Муррей
и Тигс, 1935).
/•у иг л ч>« Метаморфоз передней- и .
m.mes~f/ и Л/л ^» задней кишек сходен с тако-
вым гиподермы. Клетки их
эпителия частью подвергают-
ся гистолизу и сбрасываются
в полость кишки, частью пе-
реходят в организм взрослого
насекомого без изменений,
частью же к ним присоеди-
няются клетки, возникшие в
кольцеобразных имагиналь-
ных дисках, расположенных
около кардиального и пило-
рического клапанов, а также
около анального отверстия.
Сброшенный в кишку личи-
ночный эпителий иногда при-
нимает вид «желтого тела»,
которое сохраняется там в
течение куколочного периода.
У личинок Hymenoptera apo-
crita и у сетчатокрылых соеди-
нение полости средней киш-
ки с задней происходит толь-
ко в конце жизни личинки, а
у муравьиного льва и других
Planipennia в связи с шелко-
отделительной функцией маль-
пигиевых сосудов оно насту-
пает только в конце ку колоч-
ного периода (стр. 512).
С л ю н н ы е ж е л е з ы ли-
чинки подвергаются полному
фагоцитозу, железы имаго
образуются из двух имаги-
нальных дисков, лежащих в
начале их протоков. Разру-*
шение ш е л к о о т д е л и -
т е л ь н ы х ж е л е з фагоцитами—классический пример фагоцитоза. Фаго-
циты внедряются в ткань этих желез и разрушают ее (рис.551 G). М а л ь-
п и г и е в ы с о с у д ы ведут себя различно. У многих двукрылых они
остаются без изменений, тогда как у перепончатокрылых они разрушаются
и затем восстанавливаются из специальных зачатков. Ж и р о в о е т е л о
является главным резервом запасных веществ, потребляемых при метамор-
фозе. Его судьба может быть различна. Частью оно подвергается фагоци-
im halt
Рис. 551 Н, J, К. Имагинальные диски кишеч-
лика мухи, по Ковалевскому и имагинальные
диски придатков Simu'ium ornatum по Рубцову.
Н — кишечник куколки мухи, общий вид; J — то
же, поперечный разрез; К — личинка Simulium,
вид сбоку.
Ant—антенна, ер. im—развивающийся имагинальный эпи-
телий, ер. latv —дегенерирующий личиночный эпителий,
Fil—нитевидные кутикулярные жабры, Flab—верхнегуб-
ной веер, 01 sal—слюнная железа, im. abd—абдоминаль-
ный имагинальный диск, im. al—имагинальный диск кры-
ла, im. halt — то же, жужжальца, im. mes—имагинальный
диск средней кишки, im. pi, im. pit. im. p 3 — имагиналь-
ные диски передней, средней и задней ноги соотв.,
im. proct — имагинальный диск задней кишки, im. sal—
то же, слюнной железы im. stom —то же, передней кишки,
т—мышечный слой, mt—миобласты, Malp—мальпигиевы
сосуды, Ps—двигательный придаток груди (ложноножка),
Tt—трахеи.
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тозу или лиоцитозу (рис. 551, Е, F), а продукты распада уносятся фаго-
цитами и используются при построении новых тканей.Частью же его клетки
переходят в организм взрослого насекомого и дают имагинальное жиро-
вое тело, причем их белковые включения превращаются в жировые. Однако
жировое тело взрослого насекомого имеет также и другой источник про-
исхождения в виде мезодермальных клеток, которые превращаются
в жировые при метаморфозе. Д ы х а т е л ь н а я с и с т е м а, в осс-
' бенности у Holometabola, может подвергаться большим изменениям.
Так, отдельные дыхальца могут закрываться и исчезать или, набборот,
временно закрытое дыхальце может открыться (рис. 552).. Для дву-
крылых особенно характерно возникновение нового дыхательного отвер-
стия за счет выступа атриума (рис. 552, й, е) и замыкание перво-
начального отверстия. Напомним, что кутикулярная интима трахей
сбрасывается при линьках. Клетки дегенерирующих трахейных стволов
подвергаются фагоцитозу, концевые клетки трахеол могут мигрировать
Porta atrii
a
Рис 552. Метаморфоз дыхальца двукрылых, a, b — замыкание; с — откры-
вание и линька; d, e — образование стигмальнои камеры как выступа атриума и
ее прорыва на поверхности тела в виде вторичных porta atrii. Пунктирные
стрелки обозначают линьку (ср. рис. 430).
и тем самым изменять расположение трахеол. Возобновление трахейных
элементов происходит за счет имагинальных дисков, расположенных на
главных стволах. Однако у долгоносика Calandra сколько-нибудь значи-
тельного гистолиза в трахеях не происходит, и личиночная система тра-
хей превращается в имагинальную, главным образом, путем перемещений
и роста имеющихся стволов. Интересно, что при дегенерации и после-
•дующей регенерации, например мандибулярных мышц, связанные с ними
трахеолы не подвергаются каким-либо существенным изменениям. Для
к р о в е н о с н о й с и с т е м ы характерно,, что при метаморфозе
сердце и весь спинной сосуд подвергаются лишь незначительным
изменениям. Это и понятно •— функционирование сердца весьма важно
для самого процесса метаморфоза.' В н е р в н о й с и с т е м е гисто
лизу подвергаются ее специфические личиночные элементы. Большое зна-
чение имеют гистогенетические изменения. В ганглиях личинок имеются
нед] фференцированные клетки. Они начинают делиться и дифференциро-
ваться, что приводит к значительному усложнению, например, имагиналь-
ного мозга по сравнению с личиночным. В брюшной цепочкетакже прс-
исх< дят перестройки, приводящие, главным образом, к концентрации
ганглиев. Но у мух бывает и обратный процесс (стр. 628). Дефинитивные
о р г а н ы ч у в с т в образуются из гиподермы. У Hemimetabola слож-
ные глаза личинки увеличиваются постепенно — при каждой линьке неко-
торая зона гиподермальных клеток, лежащих вокруг глаза, превра-
щается в омматидии (стр. 673). У Holometabola этот процесс сосредоточен
в куколочном периоде. В это же время происходит и редукция латераль-
ных глазков (стр. 688). Наконец, развитие п о л о в о й с и с т е м ы
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идет без каких-либо дегенеративных процессов. Половые железы растут и
вступают в соединение с эктодермальными частями половых протоков.
Половые придатки развиваются либо постепенно в течение ряда линек, либо
до последнего возраста личинки находятся в зачаточном состоянии.
§ 6 . ГОРМОНАЛЬНЫЕ ФАКТОРЫ МЕТАМОРФОЗА
Зависимость постэмбрионального развития от гормонов давно установлена
у позвоночных. Так как рост и метаморфоз у амфибий протекают в общем
так же, как и у насекомых, то естественно ожидать наличия гормонального
механизма и у этих последних. Естественно, по аналогии с позвоноч-
ными, мысль обратилась ко вторичным половым признакам. Удеманс
(1898) кастрировал гусениц непарного шелкопряда, имея ввиду, что это
отразится на окраске крыльев, резко различной у самца и у самки. Мейзен-
геймер (1909, 1910) и другие исследователи дополнили кастрацию пересад-
ками половых желез от самца к кастрированной самке и наоборот, разру-
шая, кроме того, перед пересадкой имагинальные диски крыльев. Про-
исходила регенерация, которая протекала под предполагаемым влиянием
чужой половой железы. Все эти опыты, однако, дали совершенно отрица-
тельные результаты —окраска крыльев была такой же, как если бы опера-
ции не производилось, влияние половых желез насекомых на диморфную
окраску обнаружить не удалось. В ином направлении были проведены
опыты Крамптона (1899), который сращивал части куколок бабочек
различных видов. Какого-либо влияния частей друг на друга также не было
установлено.
Первые положительные результаты в этом направлении получил Копец
(1922). В последнем возрасте гусениц непарного шелкопряда он либи удалял
у них головной мозг, либо перевязывал тело пополам, так что кровь из
передней половины тела не могла проходить в заднюю. В первом случае гусе-
ницы не окукляются, во втором окукляется передняя половина, а зад-
няя остается в состоянии гусеницы. Копец предположил, что из головного
мозга в кровь выделяется гормон окукления. Если M> зг удален, то гормон
отсутствует, и окукления нет совсем. В случае перевязки гормон не м<.жет
проникнуть через лигатуру, и задняя половина не скукляется. Эги опыты
требуют одного условия. Операции должны быть произведены до так назы-
ваемого критического периода, т. е. до появления преднолагаш! го гдрм( на
в крови. Если операция сделана после этого, то окукление протекает нор-
мально. Критический период наступает за несколько дней до < кукления.
Будденброк (1931) вводил кровь гусениц, подготовляющихся к лкньке,
в тело гусениц, которые должны линять еще не ск.ро. «Реципиенты» реа-
гировали быстрым наступлением линьки. Гормснальное действие крови
было ясно. Предположение, что источником npMiHa являются версеновы
железы (стр. 357), в дальнейшем не подтвердилось.
Перечисленные работы были, хотя и интересными, но отдельными попыт-
ками. Начало того направления, которое Mi жно назвать эндскркнологией
насекомых, было положено Вигглесвортом (1934), который не только
установил гормональную природу линьки и метаморфоза, но и указал
орган, являющийся источником гормона. За его работой последовала
обширная серия работ других исследователей.
Метаморфозом обычно называют весь цикл изменений, которым подвер-
гается насекомое во время постэмбрионального развития. В эндокринологии
насекомых укрепляется несколько иная терминология. П< д метам< рф гом
разумеют ту линьку, при которой личиночная организация превращается в
има1 инальную. Таковыми являются у Hclometab. la предпоследняя линька,
т. е. окукление, у Hemimetabola последняя, т. е. вылупление взрослого насе-
комого. Не приходится отрицать, что эта линька качественно отличается
от предыдущих и потсму требует специального термина. В изложении гормо-
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«альных явлений у насекомых мы будем придерживаться этойтерминол гии.
Кровососущий клоп Rhodnius, с которым работал Вигглесворт, имеет
пять личиночных возрастов и после пятой линьки превращается во взр< ел е
насекомое. За несколько дней до каждой линьки личинка должна щ инмть
большую порцию крови. В противном случае личинка не линяет. Механизм
связи приема пищи с линькой состоит в следующем. Кишечник, наполнен-
ный кровью, сильно растягивается так же, как и брюшная мускулатура.
Вызываемые этим импульсы передаются через брюшную нервную цепочку
в симпатический ганглий (рис. 553 A, Gn. sytri). Нах.дящ еся в голове
рядом с ним прилежащее тело, corpus allatum (Call), выделяет в кревь гирмон
линьки, т. е. наступает критический период. Под влиянием гормона клетки
гиподермы приступают к делению и начинается уже описанная (стр. 355)
серия изменений, приводящая к замене старой кутикулы новой. Экспери-
ментальные доказательства этой последовательнее™ процессов следующие.
Если у клопа отрезать голову до критического перш, да,'т. е. пока в креви
еще нет гормона, то линька не наступает, хотя обезглавленное насекомое
может жить до года. Если произвести обезглавливание после критического
периода, т. е. когда гормон уже имеется в крови, то льнька происходит.
Вместо переливания крови был применен метод соединения насеко-
мых. У двух особей отрезают головы, соединяют их передние концы и
заливают место соединения парафином (рис. 553 М). Такие двойники
живут долго и имеют общее кровообращение. Если одна из особей двойника
оперирована после критического периода, а другая до него, то линяют обе
одновременно, так как гормон, имеющийся в крови первой, вызывает линьку
и у второй. Эти опыты были повторены мне гократно на личинках разных
возрастов с одинаковым успехом. Если закупорить анальное отверстие
личинки и тем прекратить обычное после кровососания выделение экскремен-
тов, то кишечник сильно растягивается, и для наступления линьки доста-
точно 75 мг крови вместо обычных 200—300 мг. С другей стороны, при дли-
тельном питании маленькими порциями крови Rfiodnias не линяет. Наконец,
если перерезать брюшную нервную цепочку, то насекомое тоже не линяет.
Corpus allatum — единственный орган, в котором перед линькой насту-
пают изменения. Его клетки раздуваются, приобретают резкие границы
и становятся эозинофильными (рис. 553 В). Между тем в периоды покоя
их границы неясны, а сами они несколько спадаются, так что между ними
образуются промежутки (рис. 553 С). В силу больших технических труд-
ностей Виттлесворту не удались экстирпация прилежащ го тела и уничто-
жение его иннервации. Поэтому он не считает окончательно доказанной его
гормональную функцию у Rhodnius. Однако вся совокупность фактов говорит
в пользу именно этого предположения.
Гормон метаморфоза качественно отличается от гормона линьки, хотя
и выделяется, очевидно, тем же самым прилежащим теле м. Его действием
можно вызвать достаточное появление имагинальных признаков. Так,
если по методу двойников соединить личинку четвертого везраста без гор-
мона в крови и личинку пятого возраста с гормоном, то у обеих развиваются
наружные половые придатки (рис. 553 D, Е. F). Для личинки пятого воз-
раста их появление нормально, ибо оно является частью метаморфоза, чего
совершенно нельзя сказать о личинке четвертого возраста. Правда, у послед-
ней половые придатки несколько недоразвиты, но все же выражены д< ста-
точно ясно (рис. 553F). Досрочно могут быть получены и другие имагиналь-
ные признаки. Так, личинки и взрослые клопы отличаются по характеру
кутикулы. Если присоединить по методу двойников личинку пятого везраста
с гормоном к личинке первого возраста, то у этой последней кутикула полу-
чает имагинальный характер и появляются зачатки крыльев. С другой сто-
роны, гормон линьки препятствует метаморф зу. Если, например, в брюшко
личинки пятого B< зрасга пересадить corpus allatum из личинкитретьего или
четвертого возраста, то она линяет, но, вместо взрослого насекомого, даетги-
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Рис. 553. Опыты над метаморфозом клопа Rhodnius prolixus. А — продольный
разрез через заднюю часть головы и переднегрудь; АА — деталь при боль-
шем увеличении; В — разрез corpus allatum личинки V возраста через 7 дней после
приема пищи; С — то же, через 12 дней; D — конец брюшка женской личинки V возраста,
Е— то же, самки; F—то же, «взрослой самки», полученной из личинки IV возраста,
соединенной с линяющей личинкой V возраста; G—личинка Vвозраста; Н — имаго;
/ — личинка «VI возраста», полученная пересадкой corpus allatum из личинки
IV возраста в личинку V возраста; К — личинка «VI возраста», полученная анало-
гичным образом, у которой кутикула брюшка личиночная, крылья и грудь промежу
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гантскую форму, которую приходится рассматривать как искусственную ли-
чинку шестого возраста (рис. 533/, К). Нормально шестого возраста у Rhod-
nius не бывает. Для задерживающего влияния характерен также следующий
опыт. Если личинке пятого возраста пересадить под кожу прилежащее
тело из личинки IV возраста, то, после ее превращения во взрослое насе-
комое поблизости от места имплантации, кутикула сохраняет личиночный
характер, т. е. покрыта щетинками, тогда как на остальном протяжении
тела она становится типично имагинальной, без щетинок (рис. 553 L, LL).
Таким образом, были установлены гормональные механизмы линьки
и метаморфоза у Rhodnius. Оказалось, что они качественно различны и чт6>
Рис. 564. А — опыты над метаморфозом личинки
мухи. По Френкелю.
1 — личинка, на которой показаны нервная система и места
лигатур (х, у), 2— личинка перевязана на уровне х после
критического периода, задняя половина парализована, обе
половины окуклились, 3 — личинка перевязана на уровне х
до критического периода, окуклилась передняя половина, со-
держащая ганглий, 4 — личинка перевязана на уровне у после
критического периода, обе половины окуклились, 5 —- личинка ,
перевязана на уровне у до критического периода, задняя по-
ловина окуклилась.
В — преждевременный метаморфоз шелковидного червя Bombyx mori, по Буньолю.
1 — гусеница через 7 дней после последней линьки, внизу куколка, получившаяся из нее после голо-
дания, 2— гусеница на 4—5 день после третьей линьки, внизу куколка, получившаяся из нее после
удаления corpora allata, .?—гусеница через 3—4 дня после второй линьки, внизу куколка, полу-
чившаяся из нее после удаления . orpora aliata.
источником соответствующих гормонов, очевидно, является < приле-
жащее тело.
Эти выводы подтверждаются данными других исследователей,'которые
работали с другими объектами и, в связи с червеобразной формой личинок,,
использовали метод перевязок. Перевязка, или лигатура, накладывается*
так, чтобы кровь из одной половины тела не попадала в другую, но не слиш-j
ком плотно, чтобы не вызвать омертвения. !
У л и ч и н о к м у х гомологом прилежащих тел является так;
называемая к о л ь ц е в а я ж е л е з а — небольшой кольцевидный или
подковообразный орган, охватывающий асрту вблизи головного мозга
(рис 549 В, Ann). Наложение лигатур на тело личинки каллифоры дает
точные между личинкой и имаго; L—брюшко имаго с участком личиночной кути*.
кулы вокруг места corpus allatum, пересаженного из личинки IV возраста; LL —*
деталь, показывающая личиночную кутикулу справа, переходящую в нмагинальнувд"
слева, в переходной зоне зачатки бугорков без щетинок; М — две обезглавленные ли-
чинки IV возраста, соединенные капиллярной трубкой. По Вигглесворту.
Aβ — аорта, Сег — головной мозг, С. all — corpus allatum. On. fr — фронтальный ганглий, On. sub —-
лрдглоточный ганглий. On. *ym — симпатический ганглий, N — нерв, Af. /r — фронтальный нерв,
rl. гее — возвратный нерв, Oes — пищевод, Per — перикардиальные клетки, Sin — кровеносный синус,
связанный с аортой, .
следующие результаты. Если лигатура наложена после критического пе-
риода (не позже чем за 12 часов до окукления) впереди или позади кольце-
вой железы, то окукляются обе половины личинки (рис. 554А3>4)>
При наложении лигатуры до критического периода (больше чем. за 12 ча-
сов до окукления) окукляется лишь та половина, в которую попадает гор-
мон из кольцевой железы. Так, если лигатура наложена позади кольца,
то окукляется передняя половина и не окукляется задняя (рис. 554 А\),
«ели же лигатура наложена впереди кольца, то получается обратное (рис.
.554 A
s
). Перевязки могут быть заменены инъекцией крови из одной личинки
в другую, если их везрасты соответственно скомбинированы.
Не менее отчетливы результаты перевязок у э ф е с т и и . Нало-
жение лигатуры после критического периода дает окукление обеих
половин (рис. 554 С2), если же перевязка произведена до появления
Рис. 554 С. Опыты над окуклением Ephestia kuehniella. По Кюну
и Пифо.
1 — нормальная куколка, сбрасывающая гусеничйую кутикулу, 2 — перевязка
после критического периода, обе половины окуклились, 3 — более ранняя
перевязка, передняя половина окуклилась, задняя не окуклилась, 4 — пере-
вязка в тот же период, но ближе к переднему концу, передняя половина оку-
клилась, задняя почти не окуклилась. Pigm — пигментированная гусенич-
ная кутикула, Pup — куколочная кутикула.
гормона в крови, то окукляется лишь передняя половина (рис. 554 C
s
).
Источник гормона и здесь связан с головным мозгом. В настоящее время
выработан следующий метод доказательства гормональной природы ли-
нек. Его началом послужили работы Биденштейна (1933), который пере-
саживал ноги гусеницы крапивницы с одного экземпляра на другой. Ноги
приживались и линяли вместе с хозяином, независимо от предыдущей их
истории. В дальнейшем оказалось, что, если в жировое тело гусе-
ницы галлерии пересадить кусок кожи от другой особи, то его края начи-
«ают расти и весь он замыкается в пузырек (рис. 555 А, В). Такой имплантат
превосходно реагирует на действие гормонов. Он не имеет никакой связи
с гиподермой хозяина, но линяет одновременно с Нею. Так как при замыка-
нии пузырька кутикула имплантага оказывается обращенной в его полость,
-го экзувии отделяются один за другим внутрь пузырька и располагаются
там концентрически. Если хозяин находится в последнем возрасте, тд
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при его окуклении гиподерма пузырька сбрасывает гусеничную кутикулу
(рис. 555 С, D) и образует куколочную. И, наконец, при формировании имаго
гиподерма имплантата образует чешуйки и сбрасывает куколочную кутикулу.
Получается три кутикулярных пузырька, включенных один в другой —
гусеничный, куколочный и имагинальный (рис. 555 Е). Все детали линьки
воспроизводятся в имплантате. При окуклении клетки гиподермы стано-
вятся высокими, а затем снова укорачиваются, что имеет механическое
значение при линьке. Имплантат в точности повторяет эти изменения так
Рис 555, Имплантация кожи гусеницы в гусеницу последнего возраста, по Кюну.'
А — имплантированная кожа окружается разрастающейся гиподермой; В — последняя
замкнулась в пузырек и выделила кутикулу на всем протяжении; С — имплаитат сли-
нял внутрь и образовал новую гусеничную кутикулу; D — имплантат образовал куко-
лочную кутикулу при окуклении реципиента; Е — имплатат при превращении реци-
пиента в имаго еще раз слинял внутрь и образовал имагинальную кутикулу с чешуй-
ками; F — чешуйки галлерии нормальные (1, 2) и гигантские (3—6), образовавшиеся
в имплантате Е, 1, 3, 5 — глубинные чешуйки, 2, 4, 6 — кроющие чешуйки.
же, как и последовательность образования слоев кутикулы, появление
экзувиальной жидкости и т. д. Различие лишь в том, что чешуйки, образу-
ющиеся в имплантате, отличаются от нормальных своей гигантской величи-
ной (рис. 555 F). Из этих опытов совершенно ясно, что линька гиподермы
зависит не от специальной детерминации, но от химического воздействия
через кровь, т. е. от гормона. Ясно также и различие между гормоном линьки
и гормоном метаморфоза. Гиподерма предпоследнего возраста, будучи
пересажена в тело гусеницы последнего возраста, окукляется вместе с нею,
т. е. как бы пропускает одну линьку. Наоборот, кусок кожи куколки,
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•перенесенный в гусеницу последнего возраста, проделывает вместе с нею
куколочную линьку второй раз в своей жизни. Штейнберг (1948) полу-
чил на галлерии не только все линьки гиподермы внутри пузырька, но
также и развитие куколочного крыла (рис. 555 G), причем удается полу-
чить крыло даже из гиподермы гусеницы II возраста, очень далекой, конечно,
от образования крыла.
Замечательным свойством гормонов линьки и метаморфоза является о т-
с у т с т в и е в и д о в о й с п е ц и ф и ч н о с т и . Так, вышеописанные
опыты можно производить на галлерии и на малой пчелиной моли Achroea,
пересаживая кожу одного вида в тело другого. Кожа пяденицы Ptychopoda
иногда окукляется в теле галлерии (Пифо, 1938). Точно также было
известно, что линька и метаморфоз Rhodnius могут быть вызваны
гормонами близкого рода Triatoma, метаморфоз постельного клопа Cimex
/дожет быть задержан кровью молодых личинок Rhodnius. Но наиболее";
замечателен опыт, в котором личинки мух люцилии и каллифоры оку-
клялись под влиянием экстракта из гусениц галлерии (Плагге и Беккер),
Рис. 555. G, Н. Развитие гиподермальных пузырьков, по Штейнбергу. О — пузырек,
развившийся из пересаженной гиподермы у пчелиной моли Galleria mellonella. Внутри
видны собранное в складки куколочное крыло и имагинальные чешуйки. Н — пузырек,
развившийся из пересаженной личиночной гиподермы жука листоеда Melasoma saliceti.
Внутри видно три слоя кутикулы.
; Cut. im—имагинальная кутикула, Cut.larv—личиночная кутикула, Cut. pup — куколочная кути-
кула, Cut. рирх—кутикула куколочного крыла, Hypd— гиподерма, Hypdi—гиподерма куколочного
крыла, Squ—чешуйки.
т. е., очевидно, гормоны, вырабатываемые в теле представителей раз-
ных отрядов, чрезвычайно близки.
Наконец, оказалось, что можно получить линьку и у взрослых форм,:.
К взрослому обезглавленному Rhodnius 2—3-месячного возраста присо-
единяют по вышеописанному мет1ду двух личинок пятого вораста, одну
спереди, другую через прорез кожи сзади. Насекомое выделяет не вую ку-
тикулу, имеющую имагинальный характер. Что касается природы гор-
мона линьки и гормона метам* рфоза, то считается, что это ми.гут быть
разные вещества, но допускается также, что один и тот же гормон в разных
концентрациях М1жет давать различные эффекты.
Вопрос о ж е л е з а х внутренней секреции сложен и вообще, а в осо-
бенности в связи с наличием минимум двух гормонов. Вряд ли приходился
сомневаться, что у Rhodnius эндокринной железой служит c> г;;us allatnm;
причем, повидимому, в выделении гормона метаморфоза участвуют
все его клетки, а. в выделении гормона линьки только центральные;
У бабочек, несомненно, деятельными являются и какие-то элементы мозга
и прилежащие тела, причем роли их различны. На т у т о в о м шелко*
пряде показано, что, в соответствии с прежними данными, гусеница;
лишенная мозга, не окукляется. Но удаление одних только прилежащих
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тел, наоборот, -вызывает окукление. Этим методом получены досрочные
карликовые куколки из гусениц четвертого и даже третьего возра-
стов (рис. 554 В). Дальнейшие опыты в этом направлении произведены
над галлерией Пифо (1940). В тело гусеницы последнего возраста до
критического периода пересаживались по отдельности либо головной
мозг, либо corpora allata, взятые от шести экземпляров гусениц младших
возрастов. Имплантация головного мозга приводит к нормальному окукле-
нию, имплантация прилежащих тел дает по большей части промежуточные
формы между куколкой и гусеницей. Таким образом, у бабочек окукление
вызывается гормоном мозга и тормозится гормоном прилежащих тел. Ана-
логичные результаты получены и на представителях других групп. Если
личинке последнего возраста палочника Carausius пересадить прилежащие
тела от личинок младших возрастов, то она проходит избыточные линьки,
дает гигантскую личинку, но не превращается во взрослое животное.
(Пфлюгфельдер, 1939).
За последние годы область эндокринологии насекомых значительно углубилась и
расширилась. На основании независимых исследований ряда авторов, пбвидймому,
можно говорить об э н д о к р и н н о й с и с т е м е насекомых, которая состоит из трех
компонентов: прилежащих тел, кардйальных тел и нейросекреторных клеток голов-
ного мозга. Эти последние лежат в межцеребральной части протоцеребрума (стр. 623).
Все три компонента связаны друг с другом нервами, ход которых подробно изучен,
например, у личинки Aeschna- (Казаль, 1948), тогда Как в некоторых случаях вдоль
нервов, идущих от нейросекреторных клеток к кардиальным телам, располагается
коллоидное вещество, очевидно, секрет (Томсен, 1948). Кольцевая железа двукры-
лых является комплексным образованием. Указывается, что его центральная часть
задерживает развитие имагинальных дисков, т. е. задерживает метаморфоз, и, следо-
вательно, соответствует по функции прилежащим телам, тогда как остальные части
кольца вызывают метаморфоз. Линька, по крайней мере у Rhodrtius, вызывается
гормоном межцеребральной . части мозга (Вигглесворт, 1943, 1947), тогда как гормон
прилежащего тела является «ювенильным» в том смысле, что он препятствует пре-
вращению в имаго. Перед метаморфозом не только прекращается его выделение,
но прилежащее тело активно удаляет остатки ювенильного гормона из крови, сни-
мая, таким образом, препятствие с пути метаморфоза. В этих и аналогичных исследо-
ваниях начинает определяться разделение функций между компонентами эндокринной
системы. Наименее ясна пока роль кардйальных тел, хотя их анатомические связи с
межцеребральной частью мозга и с прилежащими телами достаточно выражены.
С другой стороны, выяснилось, что эндокринное значение имеют так называе-
мые проторакальные железы (Вильяме, 1947, 1948). Они давно описаны у гусениц
и у личинок пилильщиков в виде одной пары трубчатых желез, открывающихся
одним отверстием на вентральной стороне переднегрудного сегмента. У сатурнии
Ptalysamia cecropia куколка зимой диапаузирует и, таким образом, окончание мета-
морфоза приостанавливается до весны. Если диапаузирующей куколке Platysamia
пересадить мозг гусеницы, который был предварительно подвергнут охлаждению, те
диапауза прекращается, метаморфоз заканчивается и из куколки выходит бабочка.
Роль проторакальной железы выясняется из следующего. Если передняя и задняя
половины куколки изолированы друг от друга, то пересадка охлажденного мозга
в заднюю половину, где нет проторакальной железы, дает эффект лишь при подсадке
туда также и проторакальной железы. Для передней половины это не нужно, так как
там есть своя железа. Отсюда следует, что головной мозг активирует проторакаль-
ную железу, а она, в свою очередь, активирует гиподерму и другие ткани. В изло-
женных данных интересна зависимость внутренней секреции от температурного фак-
тора, а также то. что один из эндокринных органов одновременно является железой
наружной секреции. .
Роль эндокринной системы не ограничивается стадиями личинки и куколки, но
продолжается и у взрослого насекомого. Активность кольцевой железы дрозофилы
необходима для созревания яиц (Фогт, 1940). У малярийного комара яйца не созре-
вают, если изолировать прилежащие тела от яичников наложением лигатуры не позже
чем через 6 часов после приема крови (Детинова, 1945). Точно так же при экстир-
пации прилежащих тел у самки каллифоры желток в яйцах совершенно не появляется
(Томсен, 1948). Сходные результаты получены у саранчевого Melanoplus (Уид Пфейф-
фер, 1939). По Вигглесворту (1947), желткообразование в яйцевых клетках Rhodnius
стимулируется вышеупомянутым ювенильным гормоном. Подобно диапаузе куколок,
диапяуза имаго также может зависеть от эндокринного механизма. Детинова (1945)
показала, что прилежащие тела малярийного комара имеют наибольший объем перед
концом диапаузы и уменьшаются по окончании ее благодаря выходу секрета в полость
тела. Несколько иное направление имеет работа Левина над готовностью гипо-
дермы к реакции на действие гормона окукления у мух. Применяя метод наркоза
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я прижизненной окраски, по Насонову и Александрову, Левин устанавливает, что
сегменты личинки в этом отношении не одинаковы. У личинки> подвергнутой наркозу,
две группы сегментов, лежащие на концах тела, не окукляются при действии гормо-
на, тогда как остальные окукляются. Наконец, Штейнберг (1949), работая по методу
гиподермальных пузырьков (см. выше), получил линьки и образование куколочной и
имагинальной кутикул (рис. 555 Н, Cut. pup, Cut. im) у листоеда Melasoma saliceti и,
тем самым, показал существование гормонального механизма у жуков, тогда как по
Гринфельду (1949) шелкоотделение у гусениц также зависит от гормонов, выделяемых
головным мозгом.
Прежние данные об отсутствии видовой, а иногда и родовой, специфичности
гормонов подтверждаются и в новых работах.
Отметим методику, которую дает Вильяме. Куколка Platysamia перерезается попо-
лам между грудью и брюшком, средняя кишка и мальпигиевы сосуды заправляются
в переднюю половину, раневые поверхности закрываются пластинкой с отверстием,
через которое вводят рингеровский раствор, а пластинку заливают парафином.
В таком виде обе половины живут в течение длительного периода. Они могут быть
также соединены стеклянной трубкой.
Особняком от эндокринологического направления, начавшегося с работы Виггле-
еворта, стоит исследование Иванова и Мещерской (1934). Названные авторы пока-
зали, что яичник личинки таракана (Blattella germanica) отличается от яичника
зрелой самки меньшей проницаемостью по отношению к прижизненным крас-
кам (нейтральрот), но что при действии
веществ, понижающих поверхностное натя-
жение (сапонин, питуитрин), его прони-
цаемость увеличивается, приближаясь к та-
ковой зрелогс> яичника. Тот же эффект по-
лучается при пересадке личиночного яич-
ника в тело взрослой самки. Обратный
эффект, т. е. уменьшение проницаемости
зрелого яичника, получается при действии
веществ, повышающих поверхностное натя-
жение, например, холестерина и тиреоидина.
При инъекции гипофизарного гормона ли-
чинкам они быстро созревают и начинают
откладывать яйца. Из этих и других опытов
Иванов и Мещерская заключают, что созре-
вание вызывается половым гормоном, об-
разующимся в жировом теле.
Обзор новейших работ по эндокрино-
логии насекомых дал Штейнберг (1948).
§ 7. НЕКОТОРЫЕ ОСОБЫЕ СЛУЧАИ
МЕТАМОРФОЗА
Выше были разобраны две основ-
Рис. 556. А — субимаго и в — имаго н ы е формы метаморфоза, свойственные
поденки Chirotenetes siccus. громадному большинству насекомых.
Существуют, однако, некоторые осо-
бые случаи, правда, немногочисленные, которые сильно уклоняются от
нормы.
Таков прежде всего метаморфоз поденок. Его можно противопоставить
метаморфозу всех прочих насекомых, так как поденка проходит две крыла-
тых стадии. Из живущей в воде личинки выходит окрыленное насекомое,
которое улетает обычно на небольшое расстояние от водоема, усаживается
в укромном месте и через несколько часов, а у некоторых видов через не-
сколько минут, линяет еще раз и дает уже окончательную форму. Эта по-
следняя представляет собою имаго и приступает вскоре к размножению.
Предшествующая ей крылатая форма носит название субимаго (subimago)
и отличается от имаго (рис. 556 А, В) менее стройным телом, несколько
меньшим развитием придатков, и более блеклой окраской. При линьке
субимаго кутикула большей частью сбрасывается целиком, включая и
крылья. Но у некоторых видов крылья линяют или частично (Oligoneuria)
или совсем не линяют (Palingenia, Campsurus).
В связи со специальным образом жизни, преимущественно паразити-
ческим, в нескольких группах насекомых возник г и п е р м е т а м о р-
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фоз—явление, состоящее в том, что личиночная стадия данного вида под-
разделена на несколько состояний, отличающихся друг от друга морфо-
логически и биологически. Так, у сетчатокрылого Mantispa из яйца выхо-
дит камподеоидная личинка с хорошо развитыми ногами (рис. 557), которая
зимует, а весной отыскивает яйцевой кокон паука Lycosa, проникает в него-
и питается находящимися там молодыми паучками. Тело ее раздувается
и она линяет, превращаясь в гусеницеобразную личинку с толстым согну-
тым телом, маленькой головой и маленькими ногами. Затем она прядет
кокон, окукляется в нем и через некоторое время превращается в имаго.
Наиболее известным примером гиперметаморфоза служит развитие жу-
ков н а р ы в н и к о в Meloidae, которое обнаруживает известное био-
логическое сходство с развитием Mantispa. По описанию Захваткина(1931)
г
развитие, например, красноголовой шпанки Epicauta erythrocephala проте-
кает в Средней Азии следующим образом. Самка этого жука (рис. 558 А\
выкапывает в почве «колодец», действуя головой и ногами, затем отклады-
вает в него яйца и засыпает его землей, которую вдобавок уминает. Из яйца
вылупляется п е р в а я л и ч и н к а ,
называемая триунгулином вследствие
того, что первые виды описанных три-
унгулинов имеют тройной коготок.
Триунгулин представляет собою весь-
ма подвижную личинку камподеоид^
ного типа темноокрашенную, гибкую,
с хорошо развитыми ногами, с креп-
кими тергитами (рис. 553 В) и с
острыми, кривыми мандибулами (рис.
558 К). Он выходит на поверхность
почвы, отыскивает кубышку пруса
Calliptamus turanicus, причем поиски
могут продолжаться несколько дней,
прогрызает ее стенки и проникает
внутрь. По дороге он поедает белковое
вещество пробки (стр. 305), а в неболь-
шой мере и яйца. В кубышке распол-
невший триунгулин линяет и прев-
ращается в о в т о р у ю л и ч и н к у .
Вторая личинка отличается от первой
редукцией ноги и толстым белым телом, линяет три раза, проходя таким об-
разом четыре возраста — со второго на пятый (рис. 558 С, D, Е, F) и сильно
вырастает. Закончив питание и рост (пятого возраста)урна прогрызает стенку
кубышки своими трехгранными мандибулами (рис. 558 L), выходит в
почву, приготовляет «зимнюю колыбельку» и в ней линяет, превращаясь
в л о ж н у ю к у к о л к у . Эта последняя неподвижна, ее придатки уко-
рочены и, большей частью, превращены в конические бугорки, все тело
как бы залито толстым слоем кутикулы (рис. 558 G). Весной она линяет,
и из нее выходит т р е т ь я л и ч и н к а (предкуколочная), которая в
общем похожа на вторую, но ее ноги менее дифференцированы (рис. 558 Н).
У некоторых нарывников ноги третьей личинки почти не могут служить
для передвижения. Третья личинка не питается. Она выходит из колы-
бельки в верхние слои почвы, делает новую колыбельку, линяет в ней и пре-
вращается в к у к о л к у (рис. 558 J), из которой вскоре вылупляется
взрослый жук. Интересно, что в условиях слишком высокой температуры
или чрезмерной влажности третья личинка может снова превращаться
в ложную куколку. Таким образом, Epicauta имеет четыре формы личинок,
из которых каждая специфична биологически и экологически. Первая ли-
чинка (триунгулин) отыскивает добычу, вторая является стадией питания
и роста и строит зимнее убежище, ложная куколка есть стадия покоя и зи-
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Рис. 557. Сетчатокрылое Mantispa sty-
riaca. Слева личинка I возраста, справа
зрелая личинка. Из Шарпа-Кузнецова.
ЭЙОВКИ
1
, третья личинка строит убежище для окукления. У таких нарывников,'
как Sitaris и Meloe, которые паразитируют в гнездах пчел, триунгулиньг
забираются на цветы, прицепляются к волоскам прилетающих пчел и таким
©бразом проникают в их гнезда. Одна из форм личинок Sitaris имеет вздутую
вентральную сторону и смещенные на спину дыхальца, что позволяет ей
плавать на поверхности меда.
Связанный с паразитизмом гиперметаморфоз наблюдается также в се-
мействе мух жужжал (Bombyliidae). Так например, по Захваткину (1934),
Рис. 558. Гиперметаморфоз красноголовой шпанки Epicauta erythrocephala
(Meloidae), по Захваткину. А — взрослый жук; В — первая личинка или
триунгулин (личинка I возраста); С, D, Е, F— II, III, IV, V возрасты
второй личинки; О— ложная куколка; Н — третья (предкукольная) личин-
ка; J — куколка; К — мандибула триунгулина; L — то же, личинки
IV возраста; М — то же, третьей (предкукольной) личинки.
самка среднеазиатской Callistoma откладывоет яйца в норки и т. п. отверстия
в почве. Из яйца выходит личинка первого возраста (рис. 559 А). Это по-
движный гибкий червячок с маленькой головой. Его грудные сегменты несут
по паре длинных вентральных щетинок, на II—IV сегментах брюшка нахо-
дятся «ложноножки» — мясистые втяжные выступы, сидящие по два на
брюшной стороне сегментов. На VIII сегменте сидят сходные с ними, но
•более сложно устроенные, четыре подталкивателя, а на IX —две хвостовых
щетинки. Личинка имеет запас желтка в кишечнике, что позволяет ей, не
принимая пищи, отыскивать кубышки, например, мароккской кобылки, в те-
чение нескольких дней. Личинка проникает в кубышку, причем пользуется,
главным образом, массивной зазубренной верхней губой. Затем она прока»
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Рис. 559. Гиперметаморфоз мухи Callistoma (Bomby-
liidae), по Захваткину. А — личинка I возраста; В —
личинка II возраста; С — личинка III возраста;
D — куколка.
лывает яйцо своими остры-
ми мандибулами, питается
им и через некоторое время
линяет. Личинка второго
возраста (рис. 559 В) имеет
более толстое тело с сег-
ментарными перетяжками,
мандибулы сильны и остры,
ложноножек нет. Личин-
ка третьего возраста (рис.
559 С) сильно согнута на
брюшную сторону и перед-
ние сегменты ее туловища
утолщены. Наконец, кукол-
ка (рис. 559 D) почти от-
крытого типа, характерным
для нее является присут-
ствие группы острых, силь-
ных шипов на голове и
двух шипов на конце брюш-
ка. Личинки всех трех воз-
растов интенсивно питают-
ся и растут, причем харак-
терно, что экскременты
в это время совершенно
не выделяются. Это имеет
очевидное биологическое
значение — избегается за-
грязнение кубышки. Закон-
чив питание и рост, личинка
третьего возраста проламы-
вает кубышку, уходит на.
небольшую глубину в почву
и устраивает колыбельку,
в которой зимует. Весной*
личинка окукляется в той
же колыбельке, а куколка





куколки муха в первый раз
за весь период своего раз-
вития выделяет экскремен-
ты, после чего ее брюшко,
бывшее до того раздутым,
принимает нормальный вид.
Таким образом, у Callis-
toma в сущности две формы
личинок — одна служит,
главным образом, для оты-
скания добычи, другая пре-
имущественно питается и
растет. Своеобразна подвижность куколки, которая, впрочем, свойственна
в сходном виде и многим другим мухам. Другие Bombyliidae паразитирую^
на личинках пчел. •
 :
 •• •
Рис. 560. Гиперметаморфоз MicromaUhus debilis (Со?
leoptera Microtrwlthidae), по Паттерсону и Прингль,
А — триунгулин; В — церамбикоидная личинка?
С — куколка; D — педогенетичеекая личинка; Е — то
же, в поперечном разрезе; F — взрослая самка.
Cor — серлие, Int — кишка, N. v — брюшной нервный ствол,
Stg — дыхальцв) Tri — зародыши триунгулин,. Tn'i — их обо-
лочки.
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Примером гиперметаморфоза, несвязанного с паразитизмом, является р а з в и -
т и е ж у к а Micromalthus debilis, который раньше причислялся к сверлилам Lymexy-
lonidae, но в настоящее время отнесен к особому семейству Micromalthidae. Micromal-
thus (рис. 560) принадлежит к североамериканской фауне, но завезен в Южную
Африку. Он точит ходы в заготовленной древесине и в деревянных постройках.
Картина его метаморфоза еще недостаточно ясна. Описаны личинки типа триунгулина,
быстро бегающие, с длинными ногами и большой головой (рис. 560 А). Они превра-
щаются в церамбикоидных личинок (рис. 560 В), которые похожи на личинок усачей
и лишены ног. Из ЦерамбиКоидной получается педогенетическая личинка (рис. 560 D),
у которой ротовые органы редуцированы, а кишечник»в своем абдоминальном отделе
Рис. 561; А — F— фазы саранчевых. А — пустынная саранча Schlstocerca gre-
garia, личинка одиночной фазы; В — тб же, стадной; С, D — азиатская саранча
Locusta migratoria и ее пронотум сбоку, одиночная фаза; Е, F—„то же, стадная.
Из Шопара.
не имеет даже ясной полости. В ее теле развиваются триунгулины (рис.560 Е, Tri). Они
окружены каждый тонкой мембраной и выходят из тела матери через половое отверстие,
находящееся на заднем конце тела. Но, кроме того, судя по другим данным (Прингль,
1938), педогенетическая личинка может отложить яйцо, из которого получается
сначала куркулионоидная (долгоносикообразная) личинка, затем куколка (рис. 560 С)
и, в конце концов, взрослый самец (рис. 560 F). Взрослая самка, повидимому, развивается
из церамбикоидной личинки. «
§ 8. ФАЗЫ САРАНЧЕВЫХ
Наконец, в связи с метаморфозом, следует остановиться на явлении
фаз у с а р а н ч е в ы х , которое было установлено Уваровым (1921) и
затем в его же работах и в работах его многочисленных последовате-
лей послужило основой для изучения биологии саранчевых и для рацио-
нализации борьбы с этими вреднейшими насекомыми. Согласно теории
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фаз, один и тот же вид саранчи может, в зависимости от внешних усло-
вий, существовать в двух формах, или, по принятой терминологии, в
двух фазах — одиночной и стадной, Фазы настолько сильно отличаются
друг от друга морфологически и биологически, что раньше считались за
различные виды.Так, Locusta migratoria и Locusta" dflnica, издавна считав-
шиеся двумя видами, оказались фазами одного вида L. migratoria. Лк-
чинки одиночной фазьг саранчевых различных видов окрашены пре-
имущественно в травянисто-зеленые цвета (рис. 561 А) в общем крип-
тического характера, тогда как личинки стадной фазы отличаются яркой
желтой с черным или оранжевой с черным окраской (рис. 561 В).
Взрослые насекомые также обнаруживают отличия. У одиночной фазы
передние крылья короче, задние бедра длиннее, а скульптура перед-
неспинки (медиальный гребень и т. п.) развита сильнее, чем у стадной
(рис. 561 С, D, Е, F). Различия в поведении заключаются в том, что стадная
фаза склонна образовывать скопления и мигрировать массами иногда на
очень большие расстояния, что и является основой сильнейшего вреда,
приносимого саранчой, тогда как одиночная фаза не образует скоплений
• и не мигрирует. Между двумя фазами существует множество переходных форм
(переходная фаза), а, кроме того, как показал Плотников (1927), и затем Фор
(1932) и другие, путем эксперимента можно превращать личинок одной фазы
в таковых другой в любом направлении. Определяющим фактором оказа-
лась скученность и связанные с ней усиленные мышечные движения: при
скученном содержании личинки приобретают признаки стадной фазы, тогда
как условия разреженного обитания приводят к формированию одиночной
фазы. Таким образом, в данном случае характер и конечный результат ме-
таморфоза зависят от условий, в которых протекал процесс. Правда, есть не-
мало примеров сильного влияния условий развития личинки на признаки
взрослого насекомого. У медоносной пчелы женская личинка, в зависимости
от пищевого режима, дает или матку, или рабочую пчелу; окраска куколок
многих бабочек, а также и окраска многих взрослых бабочек зависит от
гигротемпературных условий развития гусеницы и т. д. Закономерности,
установленные Уваровым, принадлежат к этой же области, но, во-первых,
они совершенно своеобразны, во-вторых, они касаются насекомых, которые
с Древнейших времен были бичом земледелия. Позднее Рубцов (1935) описал
явление фаз и для одиночных, саранчевых, а Матте (1947) у гусениц рода
Spodoptera. •
§ 9. О РЕГРЕССИВНОМ МЕТАМОРФОЗЕ
Если, вообще говоря, метаморфоз является прогрессивным процессом
(происходит усовершенствование организации), то встречаются и обрат-
ные случаи. Таковы, например, превращение высоко специализиро-
ванных ротовых аппаратов личинок Neuroptera Planipennia и некоторых
жуков в более примитивные челюсти взрослых (стр. 68), превращение
концентрированной нервной системы личинок некоторых мух в децентра-
лизованную имагинальную (стр. 628). Близко к этому исчезновение при
метаморфозе множества личиночных органов вроде дыхательных трубок,
трахейных жабр, локомоторных приспособлений и т. п. Во всех этих слу-
чаях регрессу или полному исчезновению подвергаются личиночные органы.
Но есть еще другая группа явлений — регресс имагинальных органов или их
зачатков в метаморфозе. У ряда чешуекрылых самки утратили способность
к полету благодаря редукции или исчезновению крыльев. Так как эти же
формы во взрослом состоянии не питаются, то у них дегенерирует ротовой
аппарат. Как установили Федотов и его сотрудники (1936 — 1945), дегенера-
ция крыльев м жет идти двумя путями. У самки Pachytelia (Psycnid.;;e) имаг
гинальные диски крыльев закладываются, нО развитие их вскоре приостана-
вливается; в начале куколочного периода они совершенно исчезают, и самка
полностью лишена крыльев. Иначе идет процесс у самки зимней пяденицы
Operophtera brumata. Ее крыло развивается нормально до стадии куколки,
и последняя имеет типичные крыловые футляры (рис. 561 G, Pup). Но
затем наступает следующее. Свойственная многим чешуекрылым атро-
фия краевой зоны куколочнсго крыла (стр. 444) получает у самки
Operophtera гораздо более широкий масштаб — атрофируется большая
часть крыла и сохраняется только маленький базальный участок, дающий
рудиментарное крылышко взрослой самки' (1т). Сходная атрофия проис-
ходит у ряда других бабочек (Erannis defoliaria). Но у самки шелкопряда
Orgyia antiqua Гейнц (1937) описывает третий путь редукции — куколоч-
ное крыло съеживается до четверти своей
первоначальной поверхности и превращается
в рудиментарное крыло имаго. Кроме того,
у Orgyia так же, как и у пядениц, не про-
исходит растяжения крыла кровью при вы-
луплении самки.
Редукция ^крыльев была получена также
и экспериментальным путем. При основании
имагинального диска крыла у бабочек лежит
неправильной формы скопление клеток, из-
вестных под названием кроветворных. При
экстирпации этого скопления Теплякова (1946)
получала у зимней пяденицы атрофию крыла.
Атрофия может быть полной или частичной
в зависимости от полноты экстирпации и от ее
срока. Наибольший эффект дает экстирпация,
произведенная незадолго до линьки, наимень-
ший —• вскоре после линьки. Однако же
нормальное крыло может развиться и у опери-
рованной особи. Поэтому, приписывая кро-
взрослого самца, видны руди-
ментарные мандибулы (Md),
маКсиллы (Мх), и нижняя гу-
ба (Lb).
Рис. 561. G—J — регресс орга-
нов при метаморфозе чешуе-
крылых по Федотову; Q — ку-
колка самки зимней пяденицы
Operopehthra brumata, видны
контуры нормального куколь-
ного крыла (Pup) и рудимент
тарного имагинального (1т)\
Н — голова самцэ Pachytelia
umcolor, извлечение из кукол- ветворным клеткам трофическую роль по
ки. вид спереди; J — то же, отношению к крылу, Теплякова считает, что
развивающееся крыло имеет и другие источ-
ники питания. Она также наблюдала, что
иногда в результате операции, произведен-
ной над левыми крыльями, происходит,
кроме их редукции, некоторое недоразвитие правых, не оперированных
крыльев.
Два пути регресса обнаружены Федотовым и для других систем орга-
нов. Так, например, при окуклении зимней пяденицы образуется хоботок,
кеторый затем дегенерирует, т. е. происходит приблизительно то же самоё,
что и с крылом самки. Между тем у Rachytelia челюсти гусеницы подвер-
гаются сильней дегенерации в куколке (рис. 561 Н), так что взреслый
самец получает ничтожные рудименты мандибул, максилл и нижней губы
(рис. 561 J) и никакой тенденции к образованию хоботка не обнару-
живается. У самки аналогичные приостановки и деградации происхо-
дят как в ротовых, так и в ряде других органов. Лишь половая
система развивается прогрессивно. В результате самка по своей орга-
низации стоит гораздо ближе к гусенице, чем к имаго. Ее антенны,
глазки, ноги, мышцы, трахеи, кровеносная и нервная системы «яв-
ляются гусеничными». Таким образом, при регрессивном метаморфозе
либо происходит дегенерация образовавшихся имягинальных органов,
либо регресс заходит глубже, зачатки не доходят до имагинального
состояния и деградируют даже по сравнению с личиночным состоя-
нием. Эти два типа регресса связаны, однако, переходными формами




В развитии зародыша, личинки и куколки во многих случаях наблю-
даются приостановки, носящие название д и а п а у з ы . Последняя может
иметь место так же и у взрослого насекомого, причем в этих случаях харак-
терна задержка развития половых .клеток. В соответствии с этим обычно
говорят об эмбриональной, личиночной и имагинальной диапаузе. Можно
так же говорить о куколочной диапаузе. Для отдельных групп, или даже
видов насекомых, характерно наступление диапаузы в течение той или другой
из этих стадий развития насекомого. Так например, громадное большинство
саранчейых зимует в состоянии диапаузирующего яйца, т. е. имеют эмбрио-
нальную диапаузу. Точно так же эмбриональная диапауза свойственна
тутовому шелкопряду и японскому дубовому шелкопряду Antheraea yama-
mai. Между тем, близкий к последнему китайский дубовый шелкопряд
Antheraea pernyi зимует в стадии куколки. Зимовка в стадии гусеницы.'т. е.
Личиночная диапауза характерна для многих чешуекрылых» как например,
для боярышницы, златогузки, соснового шелкопряда и т. д. С другой сто-
роны, у ряда Rhopalocera, как например, крапивница, крушинница и многие
другие, наблюдается имагинальная диапауза, детально изученная Поспело-
вым (1910). Имагинальная диапауза характерна так же для малярийных и
других комаров и для многих жуков, как жужелицы, долгоносики, короеды
и др.; В климатических условиях умеренных широт диапауза обычно приуро-
чена к зимнему периоду. Однако же у некоторых видов она наступает
летом, и иногда обозначается термином э с т и в а ц и я. Сюда можно'отнести,
например, гусеницу совки Еихоа villiersii. Этот вид распространен в наших
засушливых районах и, по окончании питания, в июне гусеница Е. villier-
S:/i уходит в землю, там лежит в колыбельке 11/2—2 месяца и, лишь после
этого периода покоя, превращается в куколку. В жарком климате диапауза
обычно наступает в сухое время года.
В общем диапаузу рассматривают как приспособление к перенесению
условий неблагоприятного сезона и как основной физиологический меха-
низм, который дает возможность насекомым — организмам с непостоянной
температурой тела—переносить без вреда для себя низкие температуры зим-
него периода. В жарком климате она играет аналогичную роль по отношению
к сухому сезону. Таким образом ясно, что значение диапаузы для поддер-
жания жизни вида является первостепенным.
Переходя к характеристике состояния диапаузы, следует указать, что
в период питания и роста возможность нормальной жизнедеятельности
насекомых ограничена довольно узкими температурными пределами. Так
например, температура, благоприятная для развития лугового мотылька,
ограничена пределами от 25° до 32° С, при температуре выше 35° начинается
гибель всех стадий его развития, а ниже 10° развитие останавливается.
Следует подчеркнуть, что указанная остановка при низкой температуре
не представляет собою диапаузы. Это лишь общее холодовое торможение
развития, которое при значительной длительности приводит к гибели орга-
низма. Между тем, диапаузирующее насекомое переносит температуры ниже
10° в течение многих месяцев. Состояние диапаузы характеризуется так же
тем, что диапаузирующее насекомое способно переносить температуры ниже
нуля, тогда как насекомые, находящиеся в активном состоянии и подверг-
нутые действию низких температур, быстро погибают. Так например, До-
зина-Лозинский (1935) показал, что питающиеся гусеницы лугового мо-
тылька переносят лишь кратковременное охлаждение до —5°, •—6°. При
дальнейшем охлаждении у них появляются кристаллы льда в тканях и насту-
1
 Настоящий параграф составлен при ближайшем участии А. С. Данилевского. Б. LIJ»
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пает гибель. Между тем, диапаузирующие гусеницы могут быть без вреда
охлаждены до —21°, —25°, причем лед в их тканях не образуется. Указан-
ная способность к переохлаждению, установленная еще Бахметьевым (стр.
605), представляет собою одну из наиболее типичных особенностей диапаузы,
и весьма широко распространена у насекомых. Установлены так же случаи
полного промерзания крови и всех тканей тела насекомого во время
диапаузы без какого-либо вреда для организма. Так например, куку-
рузный мотылек в опытах Лозина-Лозинского (1937) переносил охлаж-
дение до — 80°. :
Как уже указано, диапауза является физиологическим приспособлением
для перенесения неблагоприятных внешних условий. Но, с другой стороны,
эти последние необходимы для реактивации, т. е. для прекращения диапаузы,
которое составляет одно из зйеньев цикла развития насекомого. Если, на-'
пример, диапаузирующая личинка, или куколка, не подвергнется действию
1
некоторой определенной низкой температуры, то у форм умеренных широт'
нормальная реактивация не наступает, в результате чего насекомое или
гибнет, или у него появляются бесплодие, недоразвитие крыльев, недоразви-
тие чешуек и т. п. дегенеративные симптомы. Потребная для указанной
реактивации температура колеблется в довольно широких пределах в зави-
симости от-географического фактора. Большинство форм умеренного пояса,
как например, боярышница, Eriogaster lanestris, глазчатый бражник и мно--
гйе другие нуждаются для прекращения диапаузы в температуре ниже +10°
в течение 2—3 месяцев. (Данилевский, 1946.) С другой стороны, для реакти-
ваций такой формы как дубовый шелкопряд Antheraea pernyi достаточна
более высокая температура +18° С, и ниже, тогда как тропические виды,
как например, айлантовый шелкопряд Philosamia cynthia, не требуют ника-
кого охлаждения для реактивации. Отмеченная потребность видов умерен-
ного пояса в низкой температуре в период диапаузы возможно является'
причиной того, что эти виды не распространяются в более южные области
(Данилевский, 1946).
Б. Физиологические особенности
Состояние диапаузы характеризуется целым рядом изменений й основ-
ных физиологических процессах. На первом месте следует поставить резкой'
падение интенсивности дыхания. Так например, 100 грамм грены (яиц)!
тутового шелкопряда выделяют на вторые сутки своего развития 0,3103 t[
углекислоты, тогда как зимой во время диапаузы эта величина падает*
до 0,062 г, т. е. дыхательный обмен снижается в 40—50 раз (Поярков, 1929).
Потребление кислорода у активной куколки хлопковой совки достигает при
температуре 20°, приблизительно, 40 мм3 в час на один грамм веса, тогда'
как у диапаузирующей куколки оно падает при тех же условиях до 4 мм3,;
т. е. в десять раз (Лозина-Лозинский, 1943 ). Как указывает Кожанчиков'
(1939), при этом исчезает та фракция дыхательного процесса, которая пода-^
вляется действием наркотиков и циана, и сохраняется другая, которая, по-
мимо своей устойчивости по отношению к наркотикам, характеризуется еще
и некоторыми другими особенностями. Так например, выяснено, что процесс
дыхания продолжается у диапаузирующих насекомых, подвергнутых пол-
ному промораживанию, и что даже при разрушении клеточных структур
в тканях посредством растирания или центрифугирования дыхание все же'
сохраняется. В обоих этих случаях дыхательный процесс идет за счет выше-
1
упомянутой его фракции, стойкой к наркотикам и циану.
 :
Таким образом, различие между дыханием диапаузирующего и активного
1
насекомого является не только количественным, но также и качественным.-
Как показывают специальные исследования, существование двух фракций*
дыхательного процесса зависит от деятельности двух различных фермента-
тивных систем. - •" ' •"'••' . '
Стадия диапаузы характеризуется также максимальным накоплением
в организме жира и других запасных веществ (Сахаров, 1926). Происходя-
щий во время диапаузы обмен протекает, главным образом, за счет жиров
<Кожанчиков, 1935). Кроме того, для диапаузы характерны, с одной сто-
роны, потеря известного количества воды организмом, тогда как с другой,
большая часть имеющейся в теле воды переходит в коллоидно-связанное
состояние. В результате того и другого осмотическое давление в теле повы-
шается. Так например, у кукурузного мотылька Pyrausta nubUalis осмоти-
ческое давление диапаузирующей гусеницы равняется 71,7 атмосферы,
тогда как по окончании диапаузы оно падает до 12,1 атм.
В. Связь с внешними условиями
У множества моновольтинных видов, т. е. видов, дающих одно поколе-
ние в год, диапауза является обязательным звеном их цикла. Таковы боль-
шинство саранчевых, непарный шелкопряд, кольчатый шелкопряд, многие
Rhopalocera и др. У поливольтинных видов два или несколько поколений
развиваются в течение года без диапаузы, но у осеннего поколения диапауза
наступает. Установлено, что на наступление диапаузы влияют условия,
в которых развивалась стадия, предшествующая данной. Среди этих усло-
вий полнее всех изучена температура, а, кроме того, придается значение
сезонным изменениям кормовых растений, а в последнее время световому
режиму. Так например, Беклемишев (1944) указывает, что самка малярий-
ного комара диапаузирует, если ее куколка развивалась при низкой тем-
пературе, тогда как куколки, развивающиеся при высокой температуре
(24°—30°), дают активных самок, приступающих к спариванию и яйце-
кладке. Для чешуекрылых известно много случаев,когда воспитание гусениц
на холоду вызывает диапаузу у куколки. У тутового шелкопряда мы имеем
совершенно особые отношения, в известной мере обратные обычным.
Если грена тутового шелкопряда развивалась при высокой темпера-
туре, то грена следующего поколения диапаузирует. Кроме того, неко-
торое влияние оказывает и температурный режим воспитания гусениц
(Астауров, 1933).
Влияние влажности на диапаузу изучено в значительно меньшей мере.
Но все же, например, Щеголев (1937) указывает, что, если во время кокони-
рования гессенской мушки Mayetiola destructor стоит прохладная влажная
погода, то вскоре происходит окукление и выход взрослых мушек. Между
тем, при сухой и жаркой погоде закоконировавшаяся личинка впадает
в длительную диапаузу, так что окукление и вылет взрослых мушек задер-
живаются до осени.
В отношении влияния п и щ и , кроме уже упомянутой работы
Штейнберга и Каменского (стр. 530), имеются, например, данные Зо-
лотарева (1938) по китайскому дубовому шелкопряду. На основании
ряда опытов и биохимических анализов дубовего листа, названный
автор приходит к заключению, что при поздних выкормках гусениц,
когда содержание белков в листе понижено, а углеводов повышено,
возникает диапауза. Сходные результаты получил Сквайр (1940) над
розовым червем Platyedra gossypiella. Эти гусеницы при питании моло-
дыми, бедными жиром, семенами хлопчатника не впадают в диапаузу,
тогда как питание созревающими, богатыми жиром семенами вызывает
диапаузу.
В недавнее время начато изучение влияния с в е т о в о й р и т м и к и на
возникновение диапаузы (Данилевскийи Гейспиц, 1948; Данилевский, 1948).
На ряде видов было установлено, что если воспитывать гусениц в условиях
длинного светового дня, т. е. при ежесуточном освещении продолжитель-
ностью не менее 16 часов, то получающиеся из них куколки их не диапаузи-
руют. Наоборот, гусеницы, воспитанные при укороченном световом дне
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(8—14 чаЪов освещения), дают диапаузирующих куколок. Далее выяснилось,
что воспитание гусениц, как при непрерывном круглосуточном освещении,
так и в непрерывной темноте дает развитие без диапаузы. При этом
оказалось, что сила света не имеет особого значения, и что для по-
лучения описанных эффектов достаточен даже слабый свет, измеря-
емый 5 люксами, что, приблизительно, отвечает сумеречному освеще-
нию. Деятельными оказываются преимущественно короткие волны, тогда
как красный свет в большинстве случаев влияет как темнота. Отметим
здесь совпадение с составом цветного зрения насекомых, из которого
красные лучи у многих форм исключены (стр. 689). Интерес опытов по
световой ритмике, помимо новизны экспериментального подхода к диа-
паузе, лежит в том, они устанавливают . зависимость развития насе-
комых от фотопериодичности, которая имеет такое громадное значение в
растительном мире.
Из сказанного видно, что диапауза представляет собою одно из наиболее
важных явлений в жизни насекомых, сопровождается рядом физиологиче-
ских изменений в их организме и находится в тесной зависимости от факто-
ров внешней среды. Литература по диапаузе громадна, и мы коснулись
полученных в этой области данных лишь очень кратко.
Глава XLIII
О ГРУППИРОВКЕ ОТРЯДОВ ВЫСШИХ НАСЕКОМЫХ
Имеются три главных группы признаков, которыми характеризуются
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отряды высших насекомых (Pterygota): строение ротового аппарата, число и'
строение крыльев и тип метаморфоза. Но, кроме того, особенно в последнее
1
время, выдвигаются и некоторые Другие признаки. Большинство отрядов
Pterygota несомненно являются естественными, и многие, особенно крупные
группы, например, жуки, бабочки, двукрылые и др., будучи давно уста-
новлены, сохраняют и до сего времени свой первоначальный объём. Но тем.
не менее система подвергается постоянным перестройкам и изменениям.
С одной стороны, происходит раздробление ранее установленных отрядов
на новые. Так, из прямокрылых сначала были выделены уховертки, а в насто-
ящее время, в качестве отдельного отряда, выделяют тараканообразных.
В ныне уничтоженный отряд ложносетчатокрылых раньше входили стрекозы,
поденки, веснянки и трипсы'. Теперь это отдельные отряды. С другой сто-
роны, есть и тенденции к объединению. Связь бабочек и ручейников установ-
лена давно. Намечаются связи Hemiptera с трипсами, сеноедами, пухоедами
и вшами. Наиболее интересным и общепризнанным объединением является-
предложенный Гандлиршем комплекс Neuropteroidea (Panorpoidea), ко-
торый соединяет двукрылых и блох с бабочками и ручейниками через прими-
тивную группу Mecoptera. В связи с, этим долго державшееся, но неудов-
летворительное деление отрядов Pterygota по типу метаморфоза на He,mi-
metabola (Exopterygota) и Holometabola (Endopterygota) начинает 'за-
меняться другими группировками, в которых учтены указанные объединяю-















Отряды 1) Saltatoria, 2) Phasmida, 3) Dermaptera, 4y DiploglosSata.
6. Надотряд Blattoidea:
Отряды 1) Mantodea> 2) Blattaria, 3). Isoptefa,14) Zoraptera.» .
7. Надотряд Psocoidea:









Отряды 1) Coleoptera, 2) Strepsiptera.
12. Надотряд Neuropteroidea:
Отряды 1) Megaloptera, 2) Rhaphidides, 3) Planipennia, 4) Mecoptera, 5) Tricho-
ptera, 6) Lepidoptera, 7) Diptera, 8) Aphaniptera.
Надо сказать, что в этой системе шесть надотрядов из двенадцати имеют
всего по одному отряду и, таким образом, их объединительная ценность фор-
мальна; в каждом из пяти остальных число отрядов не больше четырех
и лишь один (Neuropteroidea) состоит из восьми отрядов. Элемент объеди-
нения в системе Гандлирша-Вебера охватывает лишь часть материала,
а кроме того не отражает некоторых из упомянутых выше связей.
Значительно более прогрессивной в этом отношении является система
Мартынова. Она имеет то достоинство, что на основе определенных общих
соображений все Pterygota подразделены в ней на несколько больших групп,
в своем большинстве естественных. Система Мартынова в частностях не-
сколько раз видоизменялась ее автором. В редакции 1928 г. она быда сле-
дующей:
Отдел I. Р AL А Б О Р Т Е RA: 1) Odonata,2) Ephemeroptera.
Отдел I I . N Е О Р Т Е R А:
Подотдел A. P o l y n e o p t e r a :


























В 1938 г. Мартынов ввел довольно Много второстепенных изменений, из





Подотдел В. P a r a n e o p t e r a :
I) Corrodentia:
II) Rhynchota:
Подотдел С. O l i g o n e o p t e r a :
)
щены им из подотдела Polyneoptera в подотдел Pararieoptera. В основе глав-
ного деления на Palaeoptera и Neoptera лежит взгляд Мартынова на проис-
хождение и эволюцию крыла, с которым, как мы видели (стр. 269), нельзя со-
гласиться, а потому нельзя принять и предполагаемое деление на отделы.
Но, с другой стороны, деление Neoptera на три подотдела в значительной
мере совпадает с приведенными выше данными. В самом деле, подотдел Po-
lyneoptera заключает, главным образом, отряды, которые раньше рассма-
тривались как Orthoptera и которые, несомненно, образуют естественную
группу. Подотдел Paraneoptera состоит преимущественно из отрядов, свя-
занных с Herriiptera, и, наконец, подотдел Oligoneoptera-отвечает по составу
комплексу Panorpoidea с добавлением к нему, однако, жуков и перепон-
чатокрылых. В 1929 г. Крамптон предложил систему, которая весьма
близко совпадает с системой Мартынова, отличаясь, главным образом, лишь
терминологически: так, он вводит группы Archipterygota и Neopterygota,
которые по своему составу в точности соответствуют Palaeoptera и Neoptera
Мартынова.
Только что рассмотренные системы, несмотря на их преимущество, по
сравнению с прежним делением по типу метаморфоза, вызывают, однако же,
ORTHO-MYARIA CHIASTOMYARIA
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 Рис. 562. Таблица системы высших насекомых (Pterygota).
возражения. В виду большой важности скелетно-мышечного аппарата
крыла целесообразно положить именно этот последний в основу их систе-
матического деления Pterygota (Шванвич, 1943). На основе того, что было
сказано об этих признаках (стр. 217), следует прежде всего разделить от-
ряды Pterygota на два больших отдела — Orthomyaria и Chiastomyaria
(рис. 562). У первых вся крыловая мускулатура, за исключением одной
пары малозначительных мышц, имеет дорсо-вентральное направление; как
подымание, так и опускание крыла происходит при помощи дорсо-вентраль-
ной и видоизмененной плейральной мускулатуры. У вторых крыло лишь
подымается при помощи дорсо-вентральных мышц, а для опускания служат
продольные спинные мышцы, причем те и другие перекрещиваются (chi-
asma — перекрест). К Orthomyaria принадлежат только стрекозы, к Chi-
astomyaria — все прочие Pterygota, в том числе и поденки, которых Мар-
тынов противополагал вместе со стрекозами всем остальным отрядам, но
которые имеют типичную перекрестную мускулатуру. Chiastomyaria де-
лятся, в свою очередь, на два больших подотдела. Один получает название
Anterbmbtbria (переднемоторные), так как у его представителей, при усовер-
шенствовании полета, ведущее значение приобретают передние крылья. Вто-
рой пбдотдёл,- Posteromotoria (заднембторные), отличается противополож-
ной тенденцией Главная моторная функция переходит к задним крыльям.
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К Anteromotoria относятся три следующих комплекса отрядов: 1) Ephe-
meroidea, состоящие из единственного отряда поденок, 2) Hemipteroidea,
которые состоят из четырех отрядов [Psocoptera, Thysanoptera, Anoplu-
ra (Mallophaga -\- Siphunculata), Hemiptera] и отличаются сильной тенденг-
цией к развитию хоботка, тогда как метаморфоз у громадного их большин-
ства типично неполный, и 3) Panorpoidea, которые распадаются на семь•
отрядов (Mecoptera, Neuroptera, Trichoptera, Aphaniptera, Diptera, Lepidop-
tera, Hymenoptera) и тоже характеризуются тенденцией к развитию
хоботка, которая, однако, менее сильна, чем у Hemipteroidea, и пол-
ным превращением. Состав панорпоидного комплекса отвечает таковому
Neuropteroidea Гандлирша-Вебера, за исключением того второстепен-,
ного факта, что группы Megaloptera, Rhaphididesи Planipennia рассматри-
ваются как один отряд Neuroptera. Кроме того, в состав Panorpoidea
включены перепончатокрылые, так как построению крыловой мускулатуры
и ротовых органов и по типу метаморфоза они отвечают этому ком-
плексу, в то время как личинки их примитивных представителей (пилиль-
щиков) близки по строению к гусеницам. Состав гемиптероидного комплек-
са почти не отличается от такового Paraneoptera Мартынова. Подразделен
ние полужесткокрылых на два отряда, выдвигаемое Вебером, не вызы-
вается необходимостью.
К подотделу Posteromotoria относятся два комплекса: Orthopteroidea
и Coleopteroidea. Один из них состоит из шести отрядов, которые так или
иначе Сближаются с прямокрылыми и составляют группу Polyneoptera
Мартынова (Plecoptera, Orthoptera, Blattoptera, Phasmoptera, Isoptera, Em-
bioptera). Другой комплекс состоит из двух отрядов — Coleoptera и Strep-
siptera. Преобладание заднего крыла, как двигательного аппарата, (до-
статочно выражено как у Coleopteroidea, так и в отрядах уховерток, палоч-
ников и у некоторых саранчевых среди Orthopteroidea. Кроме того^ Poste-
romotoria характеризуются почти полным отсутствием тенденции к раз-
витию хоботков. Имеются также палеонтологические данные о связи жу-
ков с тараканообразными, т. е. с несомненно ортоптероидными формами.
Таким образом, подотдел заднемоторных можно в общем считать естествен-
ным. Превращение, неполное у Orthopteroidea и полное у веерокрылых
и жуков, является одним из оснований для выделения двух последних от-
рядов в отдельный комплекс. Однако, благодаря олигоподиальному типу
личинок жуков, их метаморфоз стоит ближе к неполному, нежели
таковой панорпоидных отрядов.
Возвращаясь к Orthomyaria, надо сказать, что у стрекоз нет тенден-,
ции к преобладанию одной пары крыльев над другой и потому они состав-
ляют подотдел Bimotoria (двумоторные). Это состояние свойственно вообще
примитивным Pterygota, и его характерные обладатели есть в большинстве
комплексов Chiastomyaria. Это, однако, все формы примитивные со слабо
развитым полетом, Преобладающая роль передних или задних крыльев
возникает в связи с усовершенствованием полета, которое достигает осо-
бенной высоты у многих высших Anteromotoria (Diptera, Hymenoptera,
Lepidoptera). Стрекозы в этом отношении составляют единственное исклю-
чение, так как при сохранении примитивного бимоторного состояния у них
развились превосходные летные качества. Термины дву-, передне- и задне-
моторные не обозначают, что у всех отрядов, принадлежащих например
к Anteromotoria, имеет место преобладание переднего крыла над задним.
Так, у Neuroptera, отнесенных к Anteromotoria, мы встречаем типичный
бимоторизм. Но эти термины имеют в виду тенденции, которые проявля-
ются в соответствующих группах и которые диаметрально противопо-
ложны у Antero- и у Posteromotoria, тогда как у стрекоз ни одна не
проявляется.
Отмеченное соотношение является одним из признаков, по которым все
отряды Pterygota дополнительно подразделяются на три серии: Inferi-
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ores (низшие), Dealata (утерявшие крылья) и Supenores (высшие). Серии
выражены горизонтальным делением таблицы отрядов (рис. 562). Отряда»!
серии I n f e r i o r e s характеризуются общей примитивностью организации
(более или менее гомономная сегментация туловища, ортоптероидный ротовой
аппарат, бимоторный крыловой аппарат, длинное брюшко), средними или
крупными размерами тела, небольшим числом видов (кроме Orthoptera)
и малым числом биологических типов (кроме Neuroptera). Сюда принад-
лежат стрекозы, поденки, Neuroptera, Mecoptera, ручейники, сеноеды,
веснянки, прямокрылые тараканообразные и уховертки. Для отрядов
D e a l a t a , которые могут быть названы также Uniformes (однообразные)
и к которым принадлежат блохи, вши, пухоеды, трипсы, термиты, эмбии
и веерокрылые, характерна, прежде всего, сильнейшая тенденция к редук-
ции и утрате крыльев, кроме того, у них развиваются отдельные далеко
идущие специализации (ротовые аппараты паразитов и трипсов, прядиль-
ные железы эмбий и др.), которые связаны с однообразным для данной
группы, часто паразитическим, образом жизни. Характерно малое число
видов, которое редко заходит за тысячу, тогда как количество биологи-
ческих типов в соответствии с упомянутым однообразием исчисляется
в каждом отряде единицами. Не менее характерны малый, в лучшем слу-
чае средний, размер тела.
Наконец, серия S u p e r i o r e s , заключающая отряды Hemiptera, Diptera,
Lepidoptera, Hymenoptera и Coleoptera, характеризуется максимальной
высотой морфологической и функциональной специализации, достигнутой
в классе насекомых (гетерономная сегментация, хоботки различных типов,
преобладание одной пары крыльев, доходящее у Diptera и Coleoptera до пол-
ной потери двигательной функции одной из них, укороченное брюшко и т. д.),
громадным количеством видов, исчисляемых десятками и сотнями тысяч,
множеством разнообразнейших биологических типов и очень широкой из-
менчивостью размеров тела.
Таким образом, в каждом из трех больших комплексов развитие идет
в своей основной части прогрессивно от примитивных, бедных формами
отрядов к высокоорганизованным богатым. Но в известной небольшой части
каждого комплекса наблюдается узкая специализация регрессивного ха-
рактера. Комплексы Libelluloidea и Ephemeroidea остаются на примитив-
ной стадии и не дают ни типично регрессивных, ни высокоорганизованных
форм. Приведенные соображения позволяют сгруппировать отряды Pte-
rygota более удовлетворительным образом, нежели это имело место в преж-
них системах.
Относительна вертикального и горизонтального деления таблицы отрядов (рис. 562)
надо сказать следующее. Родственные отношения отрядов выражаются вертикальными
столбцами, все отряды, например комплекса Hemipteroidea, рассматриваются как стоящие
ближе друг к другу, чем к отрядам другого комплекса, например Panorpoidea, кото-
рые в свою очередь составляют родственную группу. Горизонтальное деление выражает
высоту организации, достигнутую тем или иным отрядом, независимо от его родствен-
ных отношений. Одни отряды, принадлежащие к различным комплексам и подотде-
лам, остановились в своей эволюции на примитивных ступенях развития, другие, на-
оборот, достигли максимальной специализации и богатства форм, третьи деградиро-
вали даже по сравнению с примитивным состоянием. Филогенетические отношения
групп обычно выражают в виде древа, концевые ветви которого заканчиваются совре-
менными группами, а стволы и корни отвечают либо вымершим, либо гипотетическим
формам. Предлагаемая таблица представляет собою как бы горизонтальный срез через
крону такого древа на уровне, отвечающем современному геологическому периоду.
Вымершие и тем более гипотетические группы, естественно, не попадают на такой
срез. Родственные отношения определяются, очевидно, близостью местонахождения со-
ответствующих ветвей, которая символически выражена в таблице только вертикаль-
ным делением, но не горизонтальным.
Вышеописанные соотношения отрядов невозможно выразить в каком-
либо линейном расположении. Поэтому отличающаяся. от общепринятой
последовательность отрядов в приводимом ниже обзоре не претендует на
полное выражение их родственных отношений.
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Добавим еще, что в русской и советской энтомологии есть ряд исследо-
ваний, имеющих целью рационализировать систематику насекомых и дать
общие принципы для этой области, которая, несмотря на свой необозримый
объем и громадное значение, еще в очень большой мере пользуется субъек-
тивными критериями. Из них в особенности широко известна работа Семе-
нова-Тян-Шанского (1910) о таксономических границах вида,
Г л а в а XLIV
ОБЗОР ОТРЯДОВ НАСЕКОМЫХ
1. ПОДКЛАСС APTERYGOTA. НИЗШИЕ НАСЕКОМЫЕ
Apterygota, или низшие насекомые, характеризуются первичным от-
сутствием крыльев, ортоптероидными ротовым аппаратом, иногда присут-
ствием конечностей на прегенитальных сегментах брюшка и слабо вы-
раженным или отсутствующим метаморфозом (Ametabola). Описано около
2700 видов. Подкласс состоит из трех отрядов.
Отряд 1. Thysanura. Щетинохвостые
Рис. 563, 564
Thysanura по совокупности признаков являются наиболее примитивной среди
насекомых группой и делятся на два подотряда: Ectognatha — с нормальным ротовым
аппаратом и Entognatha — с ротовым аппаратом, погруженным внутрь головы. В го-
ловной капсуле иногда сохраняется постмандибулярный шов. Сложные глаза развиты
(Ectognatha) или отсутствуют (Entognatha). Глазков большей частью нет. Мандибулы
примитивны, имеют один мыщелок. Максиллярные и лабиальные щупики хорошо раз-
виты.
Туловище Ectognatha имеет хорошо выраженные паранотальные выступы. Ноги
хорошо развиты. Число члеников на лапках варьирует отодного (Ectognatha) до четырех.
В брюшке у взрослой формы насчитывается одиннадцать сегментов. Оно несет длинные,
имеющие до 50 члеников церки. У Japygidae церки превращены в щипцы. У Ectogna-
tha есть сходный с церками непарный хвостовой филамент, у Entognatha он отсутствует,
почему их нередко обозначают как Diplura, т. е. как формы с двумя хвостовыми нитями.
О грифельках и втяжных пузырьках брюшных сегментов см. стр. 285» о примитивных
половых придатках — стр. 297, 326. Снаружи тело Ectognatha большей частью покрыто
чешуйками.
Примитивные черты имеются также в строении дыхательной (стр. 546), нервной
(стр. 618) и половой (стр. 701,719) систем.
В постэмбриональном развитии Ectognatha имеется не менее пяти возрастов. Оно
сводится к приобретению чешуек, которые отсутствуют в двух первых возрастах, и
к постепенному развитию грифельков и половых придатков. Ротовой аппарат также
несколько изменяется при развитии. Thysanura — самые крупные из Apterygota. Hetero-
fapyx достигает 5 см. Живут скрытно в почве, под листьями, под камнями, в гнездах
муравьев и термитов. Известно около 650 видов.
К подотряду Ectognatha (Thysanura s. str.) относятся семейства Machilidae и Lepi-
smatidae, к подотряду Entognatha (Diplura) семейства Campodeidae, Projapygidae и Japy-
gidae. Нередко Ectognatha и Entognatha рассматриваются как два самостоятельных
отряда, именуемых соответственно Thysanura и Diplura.
Ш
Отряд 2. Protura. Бессяжковые
Рис. 565
Присутствие конечностей на трех первых сегментах брюшка и появление
трех концевых абдоминальных сегментов во время постэмбрионального развития (ана-
морфоз) сближает Protura с многоножками, почему их называют также Myrientomata.
Я
РисГ 563. A —Mdcmiis maritimus;
В— Lepisma saccharina, из Иммса.
Рис. 564. А — Сатрдаеа; В —
rojapyx, из Иммса.
Наряду с общей примитивностью представители этого отряда обнаруживают черты
редукции, из которых наиболее важно отсутствие антенн. , ,
Глаз нет, ротовой аппарат удлинен и погружен в голову (стр. 71). Парное половое
отверстие лежит, между одиннадцатым и двенадцатым сегментами брюшка. Внутрен-
Рис. 565. Схема организации EoSentomon (Protura).
Обозначения см. стр. 830. Тело изображено прозрачным, нервная система черная, средняя кишка
„ пунктирована, передняя и задняя заштрихованы.
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имеются две пары грудных дыхалец, сердце упрощено, нервная система не концен-
трирована, половые железы упрощенные. Есть максиллярные и' лабиальные железы, а
также пара защитных желез, открывающихся на восьмом сегменте брюшка.
Крайне мелкие формы (0,5—2 мм) с бесцветной нежной кожей. Живут под корой,
мхом и т. д. Описано около 50 видов.
Семейства Eosentomidae и Acerentomidae.
, Отряд 3. Collembola. Ногохвосты, или вилохвосты
Рис. 566
Collembola, будучи типичными Apterygota, могут быть в известной мере противо-
поставлены всем насекомым, так как имеют всего шесть сегментов в брЮшке. Наряду






Рис. 566. А — схема организации Podura (Collembola); В — Podura aqnaticayC — Friesca
claviseta; D — Sminthurus aquaticus.
Обозначения см. стр. 830.
Антенны обычно четырехчлениковые. Ротовые органы удлинены и погружены в го-
лову. Лапки обычно не отделены от голеней. На брюшке находятся свойственные только
Collembola брюшная трубка и прыгательный аппарат (стр. 287). Последний может отсут-
ствовать (Anurida, Neanura). У Sminthuridae сегменты вздутого брюшка в значитель-
ной мере слиты. Окраска часто темная, нередко также зеленая, желтая полосатая
и даже металлическая. Кишечник в виде простой трубки. Мальпигиевых сосудов
нет, для выделения служит жировое тело. Имеется сердце с остиями. Трахеи есть
только у Sminthuridae. Последние имеют одну пару дыхалец, лежащую в передней
части переднегруди (стр. 546). Все брюшные ганглии слиты с заднегрудным, а у Smin-
thurus концентрация нервной системы еще сильнее. Сложные глаза состоят из отдель-
ных слабо связанных омматидиев. Половые железы парные; половое отверстие — на
пятом брюшном сегменте, что является самым передним его положением у насекомых
Половых придатков нет.
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Изменения во время постэмбрионального развития незначительны и затрагивают
лишь окраску и расчленение антенн и прыгательной вилки. Линька продолжается
и во взрослом состоянии.
Мелкие формы, редко достигающие 5 мм, живут под корой, в почве, в растительном
покрове и других влажных средах; некоторые встречаются на берегу моря, на поверх-
ности пресной воды, иногда на снегу. Распространены чрезвычайно широко. Известно
около 2000 видов.
Два подотряда: 1. Arthropleona имеют ясно расчлененное, удлиненное брюшко.
(Семейства: Poduridae и Entomobryidae). 2. Symphypleona имеют вздутое брюшко с час-
тично слитыми сегментами (семейства Neelidae, Sminthuridae).
II. ПОДКЛАСС PTERYGOTA. ВЫСШИЕ НАСЕКОМЫЕ
Подкласс включает основную массу насекомых, характеризуется при-
сутствием развитых крыльев, большим разнообразием ротовых аппаратов,
в се» бенности служащих для приема жидкой пищи, и различными типами
метаморфоза. Крылья мсгут отсутствовать у отдельных представителей и в
целых группах, что есть, -однако, результат редукции.
Crd
Рис. 567. Стрекозы (Odonata). A — схема наружного строения Anisoptera (обозначены
гоняды), про- и мезоторакс заштрихованы; В — поперечный разрез груди (по, на-
правлению стрелки ЬЬ на рис. А), видны главные крыловые мышцы; С — ма-
ксиллы двух родов; D — поперечный разрез брюшка (по направлению стрелки на
рис. А); Е — задний конец тела самки, виден яйцеклад; F — схема строения личинки
Anisoptera, маска раздвинута, передняя часть тела повернута, чтобы показать ьент-
ральную поверхность, обозначен кишечник.
Обозначения см. стр. 830.
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ОТДЕЛ ПЕРВЫЙ. 0RTH0MYAR1A. ПРЯМОМЫШЕЧНЫЕ
Дорсо-вентральные мышцы груди служат для подъема крыла, а видо-
измененные плейральные (также идущие дорсо-вентрально) для его опуска-
ния. Продольные крыловые мышцы в виде одной или двух слабо развитых
пар.
I. Подотдел Bimotorla. Двумоторные
Обе пары крыльев и их мышечные аппараты развиты в одинаковой
степени.
/ Комплекс, Libellttloidea. Стрекозообразные
С признаками своего единственного отряда.
Отряд 1. Odonata. Стрекозы
Рис. 567, 568
(Серия Inferlores, стр. 797).
Воздушные хищники, соединяющие общую примитивность с отдельными значи-
тельными специализациями. Крупные и средней величины формы. Метаморфоз неполный.
Хищные личинки живут в воде. Около
3500 видов.
Голова в связи с развитым полетом
имеет большие, иногда громадные глаза
и рудиментарные антенны. Ортоптероид-
ный ротовой аппарат с острыми зуб-
цами на мандибулах и максиллах и с
расширенной нижней губой. Характерна
крайняя редукция переднегруди, при
чрезвычайно сильном и притом одинако-
вом развитии средне- и заднегруди, в ко-
торых, "'в свою очередь, плейриты сильно
развиты, а тергиты и стерниты умень-
шены. Четыре длинных крыла почти оди-
наковой формы. Обычная, для хорошо
летающих форм, тенденция к преоблада-
нию одной пары крыльев над другой или
к их функциональному объединению
отсутствует. Полет у многих форм чрез-
вычайно совершенен. Крылья в покое,
или распростерты, или заложены на
спину дорсальными поверхностями
внутрь, не образуя веерообразных скла-
док. Ноги невелики, играют роль при-
цепных органов в покое и ловчих на
лету. Вся организация приспособлена к
воздушному хищному образу жизни.
Брюшко узкое, палочкообразное, состоит
из десяти сегментов, но сохраняет следы
одиннадцатого и даже двенадцатого сегмента. Самка имеет яйцеклад на восьмом и девя-
том брюшных сегментах. Самец имеет половое отверстие на девятом сегменте и един-
ственный в классе насекомых вторичный копулятивный аппарат на втором сегменте.
В связи с этим форма копуляции особая (стр. 346). Кишечник прямой, мальпигиевых
сосудов 60—70. Нервная система не концентрирована, оптические ганглии громадны.
Трахеи образуют шесть главных продольных стволов. Семенники и яичники удли-
нены. Окраска нередко металлическая, бронзово-зеленых тонов и гиподермальная (го-
лубые, зеленые, желтые пятна). Яйца откладываются в воду, иногда в стебли водных
растений.
Камподеоидные личинки развиваются в воде, хищники. Их нижняя губа превра-
щена в ловчий орган — маску (стр. 70). Дыхлние совершается при помощи трахейных
жабер -г- наружных (Zygoptera) или ректальных (Anisoptera). Число линек от 11 до 15,
развитие личинки продолжается от трех до пяти лет.
Делятся на три подотряда:
1. A n i s o p t e r a . P азнокрылые. Крылья в покое распростерты. Глаза соприкаса-
ются, а если раздвинуты, то недалеко. Трахейные жабры личинок ректальные. Семейства:
Aeschnidae и Libellulidae.
Рис. 568. Epiophlebia superstes (Anisozyg&p-
tera), по Иммсу.
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2. Z y g o p t e r a . Равнокрылые. Крылья в покое закладываются на брюшко,
сужены у основания. Расстояние между глазами больше их дорсального диаметра.
Жаб^ Лы каудальные. Семейства: Calopterygidae, Lestidae, Agrionidae.
3. A n i s o z y g o p t e r a . Один японский poa(Epiophlebia), в котором соединяется
жилкование Zygoptera (рис. 568) с формой тела и строением личинки Anisoptera.
ОТДЕЛ ВТОРОЙ. CHIASTOMYARIA. ПЕРЕКРЕСТНОМЫШЕЧНЫЕ
Для подъема крыла служат дорсо-вентральные, для опускания — про-
дольные спинньГе мышцы груди.
I Подотдел. Anteromotoria. Переднемоторные
Передняя пара крыльев с ее мышечным аппаратом обнаруживает тен-
денцию к преобладанию над задней, вплоть до исчезновения этой последней.
2 Комплекс. Ephemeroidea. Поденкообразные
С признаками своего единственного отряда.
Отряд 5. Ephemeroptera. Поденки
, Рис. 569
(Серия Iriferiores, стр. 797).
Весьма примитивная группа, отличающаяся от всех насекомых линькой крылатой
стадии, имеет некоторые общие черты со стрекозами, но отличается от них перекрестно-






Рис. 569» Поденки (Ephemeroptera). A — взрослая личинка с зачатками крыльев
(схема ; Siphlurus). Справа две трахейные жабры удалены, чтобы показать ход
трахей; В — схема строения самки (Ephemera /, обозначены гонады; С — задний конец
тела самца Hexagenia, по Снодграссу; t> — конец ноги взрослой Cloeon.
Обозначения см. стр. 830.
Голова с большими сложными глазами и с дорсальными глазками, антенны укоро-
чены и рудиментарны. Ротовой аппарат ортоптероидный, но редуцирован, так как имаго
не питается. Среднегрудь преобладает над остальными грудными сегментами, так как
треугольное гергднее крыло велико, а заднее мало или отсутствует. Крылья склады^
вэются над спиной, веерообразных складок не образуют. Ноги умеренной длины, тонки,
обнаруживают тенденцию к редукции. Брюшко длинное цилиндрическое, состоит из
десяти сегментов и рудиментарного одиннадцатого. Имеются архаические длинные много-',
члениковые церки и нередко каудальный филамент. Характерно сохранение глубоко
примитивного признака — пары половых отверстий и парного пениса. Кишечник напол-
нен воздухом и служит аэростатическим аппаратом, мальпигиевых сосудов около 40,
трахейная система хорошо развита, яичники сериальные (стр. 782), эктодермальная
вагина отсутствует, оба пола лишены придаточных половых желез.
Личинки живут в воде и дышат трахейными жабрами, сегментарно расположенными
на брюшке. Питаются преимущественно детритом, водорослями и т. п. Ортоптероидный
ротовой аппарат развит нормально, на конце тела две или три хвостовых нити. Раз-
витие продолжается больше года, линек бывает больше 20. Ряд личинок приспо-
соблен к жизни в горных потоках. Выходящая из, личинки крылатая форма (subimago)
линяет еще раз при превращении в имаго (стр. 782). Имаго живет от одного до нескольких
дней.
Единственное семейство Ephemeridae, Поденки.
3 Комплекс. Hemlpteroldea. Гемипте^оидные
Характеризуется оченЬ сильной тенденцией к превращению ортопте-
роидного ротового аппарата в колющий хоботок, Метаморфоз неполный.
Отряд 6. Psocoptera s. Copeognatha. Сеноеды
Рис. 570
(Серия Inferiores, стр. 797).
Небольшой отряд, содержащий около 800 видов, Мелкие, нередко бескрылые формы;
Прогнатическая голова со сложными и дорсальными глазами и длинными антеннами I
Ортоптероидный ротовой аппарат, но лациния палочкообразна и погружена в голову.
Перепончатые крылья при полете сцепляются крючками, расположенными около узелка
(nodus) заднего крыла, складываются крышеобразно. Передние крылья больше задних,
в соответствии с чем среднегрудь преобладает над передне- и заднегрудью, Иногда
крылья отсутствуют, ноги бегательные. Брюшко короткое, округлое, яйцеклад ортоптеро-
идный, редуцированный. Пенис непарный, имеются вальвы. Две пары лабиальных желез:
вентральная — слюнная, дорсальная — шелкоотделительная. В ротовой и цибариальной
полости «ступка и пестик» (стр. 58), которые функционально заменяют отсутствующий
провентрикулус. Средняя кишка длинная, извитая. Мальпигиевых сосудов 4. Сердце
лежит в передней части брюшка, аорта имеет две спинных ампулы. Нервная система
концентрирована, все абдоминальные ганглии переместились в грудь. Яичник из четы-
рех овариол с каждой стороны, имеется вагина и семеприемник. Семенники могут быть
простые, имеются особые железистые органы, происходящие из семенных пузырьков
и придаточных желез. Яйца часто покрываются шелком. Нередок партеногенез. Мета-
морфоз типа паурометаболии. Термофильны, питаются органическими остатками и низ-
шими растениями.
Семейства: Atropidae и Psocidae.
Отряд 7. Hemiptera s. Rhynchota. Полужесткокрылые или хоботные
Рис. 571 :
(Серия Superiores, стр. 797).
Громадный отряд (около 40 000 видов) с чрезвычайным морфологическим и биологи-
ческим разнообразием. Размеры тела от крупных до очень мелких. Делятся на два
подотряда Heteroptera (клопы) и Homoptera (цикады, тли и др.).
Голова про-, гипо- и опистогнатическая (стр. 17). Сложные глаза хорошо развиты,
дорсальные глазки обычны у летающих форм, но могут отсутствовать. Антенны из 4—
5 члеников (у листоблошек и червецов больше), но большей частью длинны. Укорочен^
ные антенны характеризуют цикад и водных клопов. Колющий хоботок гемиптероидного
типа высоко специализирован (стр. 128), обнаруживает большое постоянство строения.
Мандибулы и максиллы стилетообразны, последние, складываясь вместе, образуют;
пищгвой и слюнной каналы. Расчлененная нижняя губа служит лишь влагалищем, не
участвуя в прокалывании; верхняя губа значительно короче остальных ротовых при-
датков.
Грудь гетерономна. Пронотум у клопов сильно развит, у Membracidae несет
отростки, иногда необычайных размеров и формы. Мезоскутеллум иногда покрывает
почти все брюшко (Eurygaster). Среднегрудь преобладает над заднегрудью в связи
с ведущей ролью передних крыльев, которые у всех, кроме Aleurodidae, больше зад-
них. У червецов задние крылья рудиментарны. При полете переднее и заднее крылья
соединяются в одно механическое целое посредством сцепочного приспособления..
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В покое задние крылья могут образовывать веерообразные складки (клопы, цикады).
Передние крылья являются кроющими. У клопов их основная часть подразде-
ляется на corium, clavus и cuneus, сильно склеротизирована, окрашена и превращена,
таким образом, в гемиэлитру. Концевая половина передних крыльев перепончата.
м,-
hyp ОЛ
Рис. 570. Сеноеды (Psocoptera). A — схема наружного строения и половых органов
Lachesiella, крылья короче, чем в действительности, на правом переднем крыле
жилки изображены без слияний; В — схема внутреннего строения крылатой самки,
в груди нарисованы только правые крыловые мышцы непрямого действия, нервная си-
стема и конец мандибулы черные.
Обозначения см. стр. 830.
Крылья у большинства Homoptera складываются крышеобразно, у клопов концы
гемиэлитр, перекрещиваясь, налегают друг на друга, clavus прячется под мезоску-
теллум. Редукция крыльев частичная или полная, нередко наблюдается в пределах
вида и связана также с паразитизмом (Cimex). Полная бескрылость характерна для






Рис. 571. Полужесткокрылые (Hemiptera). A — схема строения самки назем-
ного клопа, передне- и заднегрудь заштрихованы, кишечник, лабиальные
Железы, нервная (черная) и половая системы обозначены, крылья слева
удалены, справа подняты, переднее крыло с.жилкованием как у Capsidae, яйце-
клад втянут; В — реконструкция отрезка хоботка растительноядного клопа;
С — схема наружного строения самца цикады, крылья подняты, передне- и
заднегрудь заштрихованы, обозначен воздушный мешок в брюшке, левая перед-
няя нога удалена.
Обозначения см. стр. 830.
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рошо развиты; лапки с 1—3 члениками, как правило, хорошо развитые, ходиль-
ные. У специализированных форм встречаются прыгательные, хватательные, . и
гребные ноги (стр. 224, 227, 231). Встречается и редукция ног (самки червецов).
Брюшко у Cicada состоит из одиннадцати сегментов, но обычно редукции подвер-
гаются концевые, а (особенно у клопов) также первый и частью второй и иногда (Psyl-
lidae) третий сегменты. Имеет место также общая гетерономность брюшка (стр. 272).
Яйцеклад цикад хорошо выражен и является одной из примитивных форм этого органа.
Мужские половые придатки близки к их основному типу у одних форм и обнаруживают
далеко идущие модификации у других.
Многие формы имеют звуковые органы примитивного типа (стр. 469). Наоборот,
у цикад они достигают максимальной для насекомых сложности и эффективности (стр. 472).
Нередки яркие окраски пигментного, а также оптического типов и довольно сложные
рисунки. Часто развиты пахучие (Heteroptera) и восковые железы (Homoptera).
Слюнные железы .присутствуют, обычно снабжены резервуаром, их проток снабжен
мускульным шприцем (стр. 138). Передняя кишка обладает мощной глоточной мускула-
турой, но лишена зоба и провентрикулуса. У Homoptera имеется фильтрационная
камера — добавочное соединение передней и средней или даже задней кишек, создающее
у адроченный путь для выведения воды из организма (стр. 502). У некоторых червецов это
приспособление приводит к перерыву кишечного тракта. Часты выступы средней кишки,
в которых помещаются симбионты (стр. 526). Мальпигиевых сосудов четыре или два,
но у тлей они отсутствуют. В трахейной системе у червецов остаются только два дыхальца.
Многочисленны приспособления к водному дыханию, но трахейных жабер не бывает.
Сердце укорочено. Нервная система очень сильно концентрирована (стр. 628). Яичники
из телотрофических трубок, обычно кистевидные, семеприемник и придаточные железы
имеются; у тлей женский половой аппарат обнаруживает упрощения. Семенники гребне-
видные или кистевидные. Часто встречаются придаточные железы и семенные пузырьки.
Живорождение свойственно многим червецам, партеногенетическим поколениям тлей
и Polyctenidae. У тлей сложное чередование раздельнополых и партеногенетических
поколений, с которым соединены миграции с одного растения на другое или с одних частей
растения на другие (стр. 695). У червецов — резкий половой диморфизм. Неполный
метаморфоз типа паурометаболии.
Делятся на два подотряда, рассматриваемые иногда как отряды:
1. Подотряд. H e t e r o p t e r a . Клопы.
Тело более или менее приплюснуто, крылья складываются плоско, передние пре-
вращены в гемиэлитры. Делятся на две группы:
I. Cryptocerata (Hydrocorizae, водяные) клопы. Семейства; Naucoridae (плавты),
Belostomatidae, Nepidae (водные скорпионы), Notonectidae (гладыши), Corixidae (гре-
бляки).
П. Gymnocerata (Geocorizae — сухопутные клопы). Семейства: Anthocoridae, Cimi-
cjdae (Citnex, постельные клопы,), Polyctenidae (паразиты летучих мышей), Capsidae,
Nabidae, Reduviidae (Rhodnius), водомерки (Gerridae, Veliidae, Hydrometridae), Ara-
didae, Lygaeidae, Pyrrhocoridae, Careidae, Pentatomidae (Eurygaster, Eurydema).
2. Подотряд H o m o p t e r a .
Крылья складываются крышеобразно, обе пары крыльев перепончатые. Делятся
на пять групп:
I. Cicadina (цикадовые). Семейства: Cixiidae, Fulgoridae, Cicadidae (певчие цикады),
Cercopidae (пенницы), Membracidae (рис. 290).
II. Psyllina (листоблошки). Семейство Psyllidae.
III . Aleurodina (алейродиды). Семейство Aleurodidae.
IV. Aphidina (тли). Семейства: Aphididae, Pemphigidae, Chermesidae, Phylloxe-
ridae. •
V. Coccina (червецы). Семейство Coccidae.
Отряд 8. Anoplura. Пухоеды и вши
Рис. 572
(Серия Dealata, стр. 797).
Мелкие насекомые, паразитирующие на птицах и млекопитающих. Тело сплюснуто
дорсо-вентрально, антенны коротки, глаза редуцированы или отсутствуют. Крыльев
нет, ноги коротки, церков нет. Развитие приближается к прямому. Около 2200 видов.
Делятся на два подотряда, нередко рассматриваемые как отряды:
Подотряд 1. Mallophaga. Пухоеды. '•'.'[•'•'
Паразиты, глав ым образом, птиц, но также и млекопитающих. Антенны коротки;
бывают скрыты в бороздках головы, иногда (у самца) прицепные. Ротовые органы орто-
птероидные, смещены у Nirmidae в канал на нижней стороне голозы. Грудь мала, ноги
простые или прицепные. Брюшко плоское, овальное. Яйцеклада нет. Кишечник прямой,
провентрикулус есть, мальпигиевых сосудов четыре. Сердце укорочено. Нервная система
сильно концентрирована. Яичники каждый из пяти или меньше овар'иол, семеприемник
и вагина часто отсутствуют. Семенники из 2—3 фолликулов, длинные семепротоки впа-
дают в семенной пузырек. Питаются эпидермисом, перьями, волосами, иногда кровью.
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Семейства: Liotheidae, Nirmidae.
Подотряд 2. S i p h u n с u 1 a t а. Вши.
Кровососущие паразиты млекопитающих. Около 200 видов.
Голова прогнатическая, антенны короткие у всех, кроме Haematomyzus. Выдвиж^
ной колющий хоботок специального типа (стр. 143). Грудь мала, с ослабленной сегмен-
тацией, ноги прицепные. Брюшко из девяти сегментов, сплюснутое, овальное. Типичного
яйцеклада нет. Имеются две пары слюнных желез и смазочные железы хоботка. В ро-
товой и цибариальной полостях — сильный мышечный насос, провентрикулуеа нет.
Широкая средняя кишка с двумя отростками впереди; четыре мальпигиевых сосуда.
Трахеи хорошо развиты; сердце укорочено. Нервная система сильно концентрирована^
'а/*
£* sub-'
Рис, 572, Вши и пухоеды (Anoplura). А — схема строения самки примитивного»
пухоеда (liotheidae), обозначены кишка, нервная система (черная) и половая си-
стема; А
г
 — его сердце; А2 — хватательная антенна Goniodes, по Мейзенгеймеру*
В г- схема строения вши (Pediculus), подобная А, но добавлены слева главные трахеи;
£?! — ее сердце.
Обозначения см. стр. 830.
бркшные и грудные ганглии слиты в общую массу. Каждый яичник — из пяти яйцевых;
трубочек; вагина сильно развита. Придаточные железы служат для приклеивания
яиц к волосам, Каждый семенник — из двух фолликулов; семенной пузырек есть.
Семейства: Pediculidae (Pediculus, Phtirius —паразиты человека), Haematopinidae,
Echinophtiriidae, Haematomyzidae. Ввиду отсутствия колющего хоботка и присутствия
мандибул измененного типа, систематическое положение последнего семейства неясно..
Отряд 9. Thysaiioptera s. Physopoda. Пузыреногие, или трипсы
Рис. 573
(Серия Dealata, стр. 797).
Небольшой монотипный отряд. Более 1500 видов мелких и очень мелких насеко-
мых. Голова гипогнатическая, сложные глаза имеются, дорсальные глазки присутствуют
у крылатых форм. Антенны сближены, состоят из 6—10 члеников. Колющий ротовой
аппарат асимметричен (правая мандибула редуцирована, левая развита), с чем свя*
зана асимметрия головной капсулы (стр. 140). Грудь довольно гомономна, лапки дву-
члениковые, с сильно развитым, втяжным присасывательным аролием и двумя корот-
кими коготками. Крылья узкие, передние несколько больше; жилкование сильно реду-
цировано; поверхность крыльев, особенно передних, увеличена за счет краевых во-
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лосков. Крылья складываются на спину, зацепляясь за особые крючковидные волоски.
Часто крылья укорочены или отсутствуют, в пределах одного вида нередки крылатые
и бескрылые формы. Брюшко из десяти сегментов, заостренное у Terebrantia. Послед-
ние имеют ортоптероидный яйцеклад из двух пар зазубренных створок. У Tubu-
lifera последний сегмент брюшка трубковиден, половое отверстие лежит перед ним.
У Terebrantia есть пенис, у Tubulifera — нет. Имеются лабиальные железы и слюн-
яой насос. Цибариум с мышечным насосом, зоба и провентрикулуса нет. Сред-
няя кишка петлеобразна. Мальпигиевых сосудов четыре. Сердце короткое. Нерв-
ная система концентрирована, первый грудной ганглий тесно сближен с подглоточным,
в брюшке одна ганглиозная масса. Яичники из трубочек, семеприемник и прида-
точные железы есть. Семенники овальные, есть две пары придаточных желез; конец
семеизвергательного канала у Tubulifera выворачивается и служит для копуляции.
Часто наблюдается партеногенез.
Метаморфоз неполный. Личинки очень похожи на взрослых насекомых; их подвиж-
ность в последнем возрасте сильно понижена (стр. 762, 767).
Рис. 573. Пузыреногие (Thysanoptera). Схема строения самки Terebrantia, передне- и
заднегрудь заштрихованы, изображены кишечник, лабиальные железы и нервная
система (черная), крылья короче, чем в действительности.
Обозначения см. стр. 830.
Большинство видов растительноядно. Живут на самых различных растениях и на
растительных остатках. Часто — в венчиках цветов. Некоторые являются хищниками
( Aeolothrips ) .
Делятся на два подотряда: 1 . T e r e b r a n t i a — имеют яйцеклад; 2. Т u b и 1 is
1 е г а — не имеют яйцеклада.
4 Комплекс. Panorpoldea. Панорпоидные
Сильная тенденция к превращению ортоптероидного ротового аппа-
рата в хоботки различных типов. Полный метаморфоз. Личинки у боль-
шинства червеобразны.
Отряд 10. Neuroptera. Сетчатокрылые
Рис. 574
(Серия Inferiores, стр. 797).
Небольшая группа (около 4000 видов) насекомых с полным превращением, состоя-
щая из трех подотрядов, в общем примитивных и часто рассматриваемых, как отдельные
отряды.
Большей частью со сложными глазами. Глазки иногда отсутствуют. Многочленистые
антенны, иногда головчатые. Прогнатическая голова. Ротовой аппарат ортоптероидный.
У личинок Planipennia он может превращаться в парный колющий (стр. 93). Грудь
примитивна, но не всегда вполне гомономна. Переднегрудь, а особенно пронотум,
имеет тенденцию к уменьшению, а среднегрудь — к преобладанию над заднегрудью,
что напоминает перепончатокрылых. Наблюдается тенденция к криптостернии
<стр. 195). У верблюдок переднегрудь сильно вытянута. Ноги ходильные, иногда
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хватательные (стр. 231). Крылья большей частью одинаковые, с богатой, но иногда
упрощенной сетью жилок (Coniopterygidae); задние крылья могут заметно и даже сильно
(Nemoptera) отличаться от передних. В покое крылья складываются крышеобразно. При
полете передние не связаны с задними, их мускулатура совсем или почти гомономна.
Брюшко иногда имеет остатки церков (Sialis), часто небольшой пенис, а. у рафидии
длинный ортоптероидный яйцеклад.
Лабиальные железы имеются, но у личинок могут отсутствовать. Провентрикулус
не имеет хитиновых зубцов. Соединение средней и задней кишек у Planipennia происходит
только у куколки. Мальпигиевых сосудов 6—8, у Planipennia при окуклении они выде-
ляют шелк. Нервная система большей частью не концентрирована, но у Coniopterygi-
dae — только 2—3 отдельных абдоминальных ганглия, а у личинки Myrmeleon все
абдоминальные ганглии слиты с третьим грудным. Яичники и семенники гребневидны
или кистевидны. У верблюдок двойное половое отверстие.
Превращение полное. Личинки хищные, олигоподиальные, у водных личинок (Sisyra,
Sialis) трахейные жабры брюшка считаются измененными конечностями. Куколки
открытые, иногда в коконе, иногда подвижны (Rhaphidiidae).
Рис. 574. Сетчатокрылые (Neuroptera). А <— личинка Sialis; В — личинка
Rhaphidia; С — личинка Chrysopa; D — взрослая Sialis, крылья слева в поло-
жении покоя; Е — куколка Sialis; F — взрослая Rhaphidia; G — передняя
(хватательная) нога взрослой Mantispa.
Обозначения см. стр. 830.
1. Подотряд M e g a l o p t e r a , небольшая группа насекомых, крупной перед-
ней величины. Семейства: Corydalidae, Sialidae (вислокрылки). ••«
2 . Подотряд R h a p h i d i d e s (верблюдки). Очень маленькая группа. Семей-
ство— Rhaphidiidae. , .
3. Подотряд P l a n i p e n n i a (собственно сетчатокрылые). Разнообразная
группа. Семейства: Hemerobiidae (Sisyra, Chrysopa), Coniopterygidae, Mantispidae,
Nemopteridae, Myrmeleonidae (Myrmeleon, Ascalaphus).
Отряд 11. Mecoptera. Скорпионовые мухи, или панорпы
Рис. 575
(Серия Inferiores. стр. 797).
Небольшая группа (около 500 видов), очень важная по связи с чешуекрылыми и дву-
крылыми.
Ортогнатическая голова, вытянутая хоботообразно. Сложные глаза имеются, глазки
могут отсутствовать; антенны длинные многочлениковые. Ротовой аппарат, переход-
ный от грызущего к колющему. Средне- и заднегрудь почти одинаковы, коксы плотно
соединены с ними. Крылья почти одинаковы, на лету соединены щетинками. Брюшко —
из десяти сегментов, имеет церки, у самки сужено к концу, иногда имеет рудиментарный
ортоптероидный яйцеклад. У самца Panorpidae девятый сегмент брюшка вздут благодаря
сильному развитию коксоподитов, на которых сидят вальвы.
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Слюнные железы имеются, и у самца панорпы очень велики (стр. 513). Имеется рото-
вой мышечный насос; провёнтрикулус вооружен щетинками; мальпигиевых сосудов
шесть. Нервная система не концентрирована; слиты только задние абдоминальные-
ганглии. Яичники из 8 политрофических трубочек; имеются вагина, копулятивная
сумка и парный семеприемник. Семенник из 3—8 фолликулов в общей оболочке,
инсгда оба семенника соединены. Мужские придаточные железы имеются.
Я
Рис. 575. Скорпионовые мухи (Mecoptera, Panorpidae). A — личинка, обозначены
главнейшие внутренние органы; В — взрослая самка, обозначены кишечник и лабиаль-
ные железы, крылья меньше, голова больше по отношению к телу, чем в действитель-
ности, передне- и заднегрудь заштрихованы.
Обозначения см. стр. 830.
Превращение полное. Личинка гусеницеобразная, имеет, кроме грудных, ряд слабо
развитых брюшных ног. Куколка свободная, в земле. Семейства: Panorpidae (скор-
пионовые мухи), Boreidae — без глазков, с рудиментарными крыльями, Bittacidae,—
колющий ротовой аппарат, крылья обычно не редуцированы
Отряд 12. Trichoptera. Ручейники, или пухокрылые
Рис. 576
(Серия Inferiores, стр. 797).
Небольшой отряд (около 3000 видов), мелкие и средней величины насекомые с чер-
тами своеобразной специализации. Несомненно родственны чешуекрылым и связаны
с Mecoptera.
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Ортогнатичеекая голова с длинными многочленистыми антеннами, С большими
сложными глазами и часто с 3 глазками. Ротовой аппарат довольно разнообразен, в Общем
уклоняется от ортоптероидного к сосущему(стр. 91). Переднегрудь уменьшена,преоблада-
ние среднегруди над заднегрудью невелико. Разница между передними и задними Крцль-
ями иногда мала. Крылья складываются крышеобразно, имеют волосяной покров, иногда





Рис. 576. Ручейники (Trichoptera). A — эрукоидная, или гусеницеобразная личинка,'
обозначены кишечник, и лабиальные железы; В — схема организации самцч ручей-
ника, в которой жилкование взято от Rhyacophilidae, а половая система от
Limnophilidae, левый коксоподит IX абдоминального сегмента с половым придатком
(harpago) удален, передне- и заднегрудь заштрихованы. Крылья меньше по отношению
к телу, чем в действительности.
— мероны средней и задней ноги. Прочие обозначения см. стр. 830.
коксы средне- и заднегруди велики и малоподвижны. Брюшко из 10 сегментов. Орто-
птероидного яйцеклада нет, пенис с парамерами, вальвы имеются^
Лабиальные слюнные железы. Есть зоб, но провентрикулус не выражен;
средняя кишка обширна, задняя несколько извита, с ректальными сосочками; мальпи-
гиевых сосудов шесть. Концентрация нервной системы слаба. Яичники из многих
политрофических трубок, семенники овальные.
Личинки олигоподиальные. Живут в воде, дышат трахейными жабрами или кожей,
делятся на два типа. Личинки первого тиЪа гусеницеобразны, с ортогнатической головой.
Живут в чехлике, склеенном из посторонних тел посредством шелка. Дорсальный от-
росток на первом сегменте брюшка и крючковидные пигидии на десятом служат для
удержания чехлика. Личинки второго типа камподеоидны, с прогнатической головой,
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иногда без чехлика. У некоторых три пары грудных метамерных желез, повидимому,
экскреторных. Хищны или растительноядны. Превращение полное. Личинки первого
типа окукляются в личиночном чехлике без кокона, личинки второго типа строят куко-
лочные чехлики, а внутри его желтый кокон. Перед вылуплением имаго куколка плавает
при помощи средних ног (стр. 228).
Единственное семейство Phryganeidae состоит из нескольких подсемейств, иногда
считаемых за семейства.
Отряд 13. Lepidoptera. Чешуекрылые, или бабочки
Рис. 577
(Серия Superiores, стр. 797).
Громадный отряд (около 140 000 видов), состоящий из форм с высоко специализиро-
ванным сосущим ротовым аппаратом, с максимальным среди насекомых развитием
крыльев и окрашенного чешуйчатого покрова. Размеры тела от мелких до крупных.
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Рис. 577. Чешуекрылые (Lepidoptera). А — схема строения типичной гусеницы, обо-
значены важнейшие внутренние органы; В — схема строения самца бабочки, крылья
меньше . по отношению к телу, чем в действительности, левы-
1
 удалены, обозна-
чены важнейшие внутренние органы, нервная система только начиная с переднегруди,
передне- и заднегрудь заштрихованы, хоботок в положении покоя.
Обозначения см. стр. 830.
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Ортогнатическая голова с большими, выпуклыми сложными глазами и нередко
с двумя глазками. Антенны длинны, различной формы — нитевидные, гребенчатые
булавовидные. Ротовой аппарат у немногих примитивных форм (Micropterygidae) орто-
.птероидный, у большинства сосущий хоботок, образованный, главным образом, за
счет галеа (стр. 83). У видов, не питающихся во взрослом состоянии, хоботок редуциро-
ван. Переднегрудь уменьшена, обычно имеет патагии (рис. 577 В, Pat). Среднегрудь
является наиболее сильным сегментом груди, особенно выделяясь у хорощо летающих
видов. Характерны криптостерния и сращение кокс с грудной капсулой (стр. 199).
Крылья хорошо развиты, их относительная величина, большей частью, значительна,
абсолютная — иногда очень велика (у Thysania 29,5 см в размахе). У ряда форм
самки бескрылы (Psychidae) или короткокрылы (prgyia, Operophttiera и др.). Передние
крылья длинные, нередко больше задних, являются ведущими при полете. Могут при-
сутствовать сцепочные приспособления крыльев (jugum, frenulum, стр. 242). Крылья
складываются крышеобразно, или плоско, над спиной (RhopalOcera). Основания
передних крыльев прикрыты тегулами (стр. 200, рис% 146, Tgl, рис. 577, Teg). Ноги
длинные, ходильные, иногда передние редуцированы (часть Rhopalocera). Брюшко из
десяти сегментов, несколько сужено при основании; стернит первого сегмента редуци-
рован; концевые сегменты самки, начиная с седьмого, часто сужены в «телескопический»
яйцеклад; у самца девятый сегмент, несущий вальвы, сильно редуцирован; эдеагус есть.
Чешуйки сильно развиты, особенно на крыльях; в них, главным образом, сосредо-
точена окраска как пигментная, так и оптическая. Меланиновые компоненты служат
основой рисунка, который образует определенную систему и нередко является к р и т и -
ческим. Встречаются пахучие чешуйки, имеющие сексуальное значение.
Лабиальные железы являются слюнными; передняя кишка образует мускулистый
глоточный насос, тонкий пищевод и дорсальный пищевой резервуар. Средняя кишка
коротка; задняя изогнута, ректум расширен. Мальпигиевыхсосудов шесть. Сердце длин-
ное, аорта изогнута в груди. Нервная система несколько концентрирована. Передние
абдоминальные и заднегрудной ганглий слиты со среднегрудным. Часто слиты задние
абдоминальные ганглии. Яйцевые трубочки длинные, политрофические, в числе четырех,
хотя у примитивных форм их бывает до двадцати (Nematois). Имеются семеприемник,
совокупительная сумка и женские придаточные железы. Для большинства характерно
присутствие двух половых отверстий: переднее копулятивное лежит на восьмом сег-
менте брюшка, заднее, Служащее для откладки яиц, — на девятом (стр. 705). Два семен-
ника нередко слиты, мужские придаточные железы имеются. При спаривании иногда
образуются сперматофоры.
Метаморфоз полный. Личинки полиподиальные, в виде гусеницы, с брюшными
ногами, ортоптероидными ротовыми органами и лабиальными шелкоотделительными
железами. Их внутренняя организация заметно примитивнее, чем у имаго. Кишеч-
ник широк, без изгибов; мальпигиевы сосуды вторично связаны с его стенкой
(криптонефрия). Нервная система слабо концентрирована. Гусеницы живут большей
частью свободно, имеют сложную, часто криптическую окраску. Иногда живут в поло-
стях (мины, древесина). Куколка у большинства покрытая, у примитивных форм (Micro-
pterygidae) открытая. Шелковые коконы достигают наибольшего среди насекомых раз-
вития. Однако нередки формы, не имеющие коконов.
Делятся на подотряды: Homoneura u Heteroneura.
1. Подотряд H o m o n e u r a . Жилкование и форма передних и задних крыльев
почти одинаковы, хоботка нет. Семейства: Micropterygidae (мелкие формы, частью
с ортоптероидным ротовым аппаратом), Hepialidae (тонкопряды — средней и крупной
величины формы).
2. Подотряд H e t e r o n e u r a . Жилкование и форма передних и задних крыльев
различны. Хоботок имеется или атрофирован. Серии семейств.
I. Tineoidea. Молеобразные. Семейства Tineidae (моли), T.ortricidae (листовертки),
Psychidae (млшчницы), Cossidae (древоточцы), Sesiidae (стекляницы).
II. Castnoidea. Семейство Castniidae.
III. Pyraloidea. Огневки. Семейство — Pyralidae.
IV. Zygaenoidea. Пестрянки. Семейство — Zygaenidae.
V. Macrofrenatae. Семейства: Lasiocampidae (коконопряды), Bombycidae (шелко-
пряды), Saturnidae, (сатурнии), Notodontidae (хохлатки), Sphingidae (бражники),
Arctiidae (медведицы), Syntomidae, Lymantriidae, Noctuidae (совки), Geometridae (пя-
деницы), Uraniidae.
VI. Hesperioidea. (Orypocera.) Толстоголовки. Семейство — Hesperidae.
VII. Rhopalocera. Булшоусые. Семейства: Papilionidae, Pieridae (белянки), Dana-
idae, Satyridae, Morphidae, Amathusiidae, Brassolidae, Nymphalidae, Heliconidae, Lycae-
nidae (голубянки), Erycinidae.
Отряд 14. Diptera. Двукрылые
Рис. 578, 579
(Серия Superiores, стр. 797).
Громадный отряд (около 85 000 видов). Формы мелкой и средней, редко крупной
величины. Биология крайне разнообразна, морфологическая специализация иногда
815
чрезвычайно высока; Характерно питание жидкой растительной и животной пищей
tn разлагающимися веществами. Метаморфоз быстр и глубок. Некоторые формы имеют
-важное медицинское значение.
Голова ортогнатическая или прогнатическая. Сложные глаза велики, глазков обычно
три. Антенны или многочлениковые, у самцов нередко перистые (Nematocera), или укоро-
ченные и трехчлениковые (Brachycera, Cyclorrhapha). Ротовой аппарат выводится из
такового Mecoptera и образует хоботки различных типов. В колющих хоботках все ком-
поненты ортоптероидного ротового аппарата, включая проводящий слюну гипофаринкс,
но за исключением нижней губы, служащей футляром для остальных (стр.97), пре-
вращаются в стилеты. В фильтрующих (стр. 107) и сверлящих (стр. 116) хоботках
Br.hoem
Рис. 578. Длинноусые двукрылые (Diptera, Nematocera). А — схема строения
личинки Chironomidae . (Forcipomyia); В — комбинированная схема кровососущего
комара. Передне- и заднегрудь заштрихованы, ротовые части раздвинуты, обозначены
кишечник, лабиальные железы и нервная система.
Обозначения см. стр. 830.
основные функции переходят к нижней губе, которая становится необычайно
сложной, остальные же ротовые придатки в различной мере редуцируются. Передне-
грудь мала, среднегрудь очень велика, заднегрудь, в связи с исчезновением ее летатель-
ной функции, мала. Единственная пара крыльев на среднегруди. Крылья перепончатые,
средней величины, но, благодаря мощной крыловой мускулатуре, многие формы отли-
чаются высоким совершенством поле\а. Заднее крыло превращено в жужжальце,
орган сложной функции, связанный с равновесием и полетом (стр. 260). Встречаются
бескрылые формы. Ноги хорошо развиты, ходильные, специальных модификаций почти
не обнаруживают. В брюшке тергиты разрастаются за счет стернитов. Число сегментов
брюшка иногда достигает одиннадцати, но первый, а также второй, редуцируются, а седь-
мой и последующие бывают сужены в «телескопический* яйцеклад. Для самцов харак-
терно поворачивание задних сегментов брюшка на 180° и больше вокруг продольной
оси тела.
Слюнные лабиальные железы хорошо развиты. Для цибариума и глотки характерен
мышечный насос. Сильно развиты пищевые резервуары, Провентрикулус может отсут-
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ствовать. Средняя кишка короткая или извитая, длинная.. От двух до шести рек-
тальных сосочков хорошо развиты; обычно четыре мальпигиевых сосуда, часто сое-
диненных по два в правый и левый протоки. Сердце в брюшных сегментах. Нервная
система не концентрирована у Nematocera, но сильно концентрирована у Brachycera.
Яичники гроздевидные (Nematocera) или кистевидные (Brachycera), яйцевые трубочки
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Рис. 579. Круглощовные двукрылые (Diptera Cyclorrhapha). A — Схема строения
мухи с фильтрующим хоботком (Muscidae), хоботок и яйцеклад расправлены, обозна-
чены внутренние органы; В — поперечный разрез через гаустеллум; С — голова
мухи со сверлящим хоботком (Stomoxys); D — схема перипнейстической личинки мухи,
изображены внутренние органы.
Обозначения см. стр. 830.
политрофические или атипические. Имеется вагина, снабженная у живородящих йорм
Железами. Семеприемников большей частью два, бывает совокупительная сумка. Семе-
проводы, семенные пузырьки, придаточные железы и семеизвергательный канал имеются.
Встречается гермафродитизм, живорождение, педогенез.
Склеротизация покровов обычно не сильна. Окраска иногда металлическая, нередки
полосатые и пятнистые рисунки. Иногда есть чешуйки (Culicidae).
Метаморфоз полный. Личинки червеобразные, безногие, у высших форм безголовыг
(стр. 36), со своеобразными типами ротового аппарата, ноги иногда заменены вторич-
ными образованиями. Живут в воде, в разлагающихся веществах, в земле, реже открыто.
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Дышат иногда лишь через заднюю пару дыхалец, иногда через переднюю и заднюю,
иногда трахейная система-замкнута и дыхание происходит через трахейные жабры или
через кожу. Куколка свободная, иногда подвижная, у Cyclorrhapha в пупарие (стр. 763).
Делятся на три подотряда:
1т Подотряд N е m a t o c e r a . Длинноусые.
Антенны многочлениковые, нитевидные. Тело обычно вытянутое. Голова у личинок
более или менее выражена. Семейства: Mycetophilidae s. Fungivoridae(rpn6Hbie комарики),
Cecidomyidae (галлицы), Bibionidae, Simuliidae (мошки), Blepharoceridae, Deutoro-
phlebiidae, Tipulidae (долгоножки), Psychodidae (бабочницы и москиты), Chironomidae
(мотыли), Heleidae (мокрецы), CuHcidae (Culex, Anopheles, A'edes, Chaoborus).
2. Подотряд B r a c h y c e r a . Короткоусые, прямошовные мухи. Антенны уко-
роченные, трехчлениковые, третий членик может сохранять следы первичного рас-
членения. Голова у личинок слабо выражена; голова куколки при выходе мухи рас-
трескивается по Т-образной линии (Orthorrhapha). Семейства: Stratiomyidae (львиики),
Leptidae (бекасницы), Tabanidae (слепни), Asilidae (ктыри), Bombyliidae (жужжала),
Empididae (толкунчики), Dolichopodidae. '
3. Подотряд C y c l o r r h a p h a . Короткоусые, круглошовные мухи. Антенны
укороченные, трехчлениковые, со щетинкой, обычно спинной (arista). Лобный пузырь
(ptilinum), служащий для открывания пупария, а также для прохода через почву и лоб-
ный шов, как правило, имеется. Личинки безголовые. Пупарий открывается на переднем
конце по округлой линии.
Надсемейства и семейства: I. Нуросега — мелкие формы, часто с редуцированными
крыльями. Семейства: Phoridae, Braulidae (пчелиные вши).
I I . Aschiza. Лобный шов короток или неясен. Лобный пузырь развит слабо. Семей-
ства: Syrphidae (цветочные мухи), Platypezidae, Pipunculidae.
III. Schizophora. Лобный шов хорошо выражен. Лобный пузырь есть. Очень большая
группа.
A. Acalypterae. Жужжальца не покрыты чешуйкой. Семейства: Conopidae, Agro-
myzidae, Oscinidae, Trypetidae, Drosophilidae, Diopsidae, Celyphidae.
Б. Calypterae. Жужжальца покрыты чешуйкой. Семейства: Muscidae (собственна
мухи: Anthomyia, Chortophila, Musca, Stomoxys, Glossina, Calliphora, Luc ilia,
Sarcophaga, Wohlfahrtia, Tachina), Oestridae (овода)
IV. Pupipara (куклородные). Паразиты теплокровных позвоночных. Семейства:
Hippoboscidae (кровососки), Nycteribiidae, Streblidae.
Отряд 15. Hymenoptera. Перепончатокрылые
Рис. 580
(Серия Superiores стр. 797).
Громадный отряд (около 90 000 видов), отличающийся высокой морфологической
специализацией, максимальной среди членистоногих сложностью поведения, с широким
развитием общественной жизни. Размеры тела от очень мелких до крупных.
Ортогнатическая голова почти всегда со сложными глазами и простыми глазками,
хорошо развитыми, различно измененными антеннами. Гуларная пластинка отсутствует.
Ротовой аппарат изменяется от грызущего ортоптероидного до сосущего гименоптероид-
ного (стр. 72). Грудь высоко специализирована и весьма слитная (стр. 202). Средне-;
грудь сильно преобладает над заднегрудью и обнаруживает криптостернию. Передне-
грудь подразделена на две функционально различные части (стр. 157). Передние
крылья значительно больше задних, соединены с ними сцапочным приспособлением
(стр. 242), в соответствии с чем непрямые мышцы среднегруди гораздо сильнее таковых
заднегруди. Полет нередко весьма совершенен. Редукция 'крыльев характерна для
муравьев и для некоторых других форм. У мелких видов наблюдается редукция
жилкования, не сопровождаемая редукцией крыльев. Ноги ходильные, иногда роющие
и собирательные (стр. 232, 233). Число сегментов в брюшке уменьшено. У Symphyta она
достигает девяти, тогда как у Chrysididae снаружи видны только четыре. У Symphyta
брюшко нормального строения, у Apocrita между первым и вторым сегментами обра-
зуется сужение—стебелек, так что первый сегмент входит в состав груди, а у муравьев
сужение может распространяться на второй и третий сегменты. Ортоптероидный яйце-
клад хорошо выражен, но сильно видоизменен (стр. 310). У высших форм он служит
жалом, не участвуя в откладке яиц. Последние сегменты брюшка впячиваются внутрь
тела, превращаясь во вспомогательный аппарат жала и образуя внутреннюю камеру.
Пенис имеет парамеры.
Лабиальные слюнные железы сильно развиты, могут иметь различные функции.
Глотка сосущая, зоб и провентрикулус хорошо развиты. Ректальные железы есть. Число
мальпигиевых сосудов от б (многие муравьи) до 125 (осы). Дыхалец обычно 10 пар,
последняя пара у жалоносных находится в камере жала (рис. 263). Сердце в передних
сегментах брюшка; кроме дорсальной имеется и вентральная диафрагма. Концентрация
брюшной нервной цепочки невелика. Яичники обычно политрофические, кистевидны*,
число яйцевых трубочек от 4 до 100 и больше. Семеприемник есть. Придаточные железы




Рис. 580. Перепончатокрылые (Hymenoptera). A — схема строения самки пилиль-
щика, крылья и ноги удалены, передне- и заднегрудь заштрихованы, первый
абдоминальный сегмент черный, изброкеиы крыловые мышцы не прямого действия;
В — схема продольного разреза тела рабочей пчелы, головные железы, кишечник, жаля-
щий аппарат и органы кровообращения изображены, нервная система головы не изо-
бражена, полость тела пунктирована; С — схема наружного строения рабочей пчелы.
Хоботок вытянут. Передне- и заднегрудь заштрихованы, первый абдоминальный сегмент
(propodeum) черный.
Обозначения см. стр. 830 .
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Метаморфоз полный. Личинки различных типов. Общая дегенерация, свойственная
большинству, связана с питанием заготовленной пищей или с паразитизмом. Куколка
открытая, обычно белая, часто в шелковом коконе.
Делятся на три подотряда: *)
1. Подотряд S у m р h у t а.сСидячёбрюхие. Брюшко сидячее, без стебелька, яйце-
клад свободный или скрытый, личинки свободные или в галлах и других раститель-
ных полостях. Семейства: Lydidae (пилильщики-ткачи), Tenthredinidae (пилильщики) —
с полигюдиальными личинками, Cephidae (хлебные пилильщики), Siricidae (рогохвосты).
2. Подотряд T e r e b r a n t i a . Брюшко стебельчатое, яйцеклад свободный или
скрытый, личинки паразитические или обитают в галлах. Серии и семейства:
1) Ichnetimonoidea. Собственно наездники. Семейства: Ichneumonidae, Aphidiidae,
Braconidae, Evaniidae.
2) Cynipoidea.^Орехотворки. Семейство Cynipidae.
3) Chalcidoidea. Семейство Chalcididae.
4) Proctotrypoidea. Сверлозадые наездники. Семейство Serphidae.
3. Подотряд А с u 1 e a t a . Жалоносные. Брюшко стебельчатое. Яйцеклад пре-
вращен в жало. У многих хоботок. Личинки получают заготовленный корм или выкармли-
ваются взрослыми формами. Общественная жизнь у муравьев, ряда ос и ряда пчел.
Серии и семейства:
1) Formicoidea. Муравьи. Семейства: Formicidae-, Cryptoceridae, Myrmicidae, Pone-
ridae, Dorylidae.
2) Vespoidea. Осообразные. Семейства: Mutillidae (немки), Scoliidae (сколии), Chry-
sididae (блестянки), Eumenidae, Vespidae (общественные осы), Pompilidae (дорожные осы).
3) Sphecoidea, Роющие осы. Семейства: Sphegidae, Philantidae, Bembecidae, Crabro-
nidae.
4) Apoidea. Пчелообразные. Семейства: Andrenidae, Megachilidae, Xylocopidae,
Anthophoridae, Euglossidae, Bombidae (шмели), Apidae (общественные пчелы).
Отряд 16. Aphaniptera, s. Siphonaptera. Блохи
Рис. 581
(Серия Dealata, стр. 797). • •-
Небольшая группа (около 1000 видов) очень мелких кровососущих форм, утеряв-
ших крылья, глубоко приспособленных к паразитизму на теплокровных позвоночных.
Тело сплюснуто с боков, покровы сильно склеротизированы, покрыты направлен-
ными назад волосками и гребнями (ктенидиями). Большинство свободно передвигается,
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Рис. 581. Блохи (Aphaniptera). Схема организации самца типичной блохи. Части
хоботка раздвинуты, правая антенна поднята, передне- и-заднегрудь заштрихованы.
Обозначения см. стр. 830.
* Подотряды Terebrantia и Aculeata нередко рассматриваются как один подотряд
Apocrita.
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некоторые переходят к сидячему образу жизни, прикрепляясь хоботком (VertnipsyUa)
или погружаясь под кожу хозяина (Sacropsylla). •
Голова ортогнатическая, у многих подразделена (рис. 1C), сложных глаз и дорсаль-
ных глазков нет, есть атипические глазки. Антенны колбовидные. Ротовой аппарат
колющий, основная роль принадлежит верхней губе и мандибулам; максиллы укорочены,
а лабиальные щупики образуют футляр. Грудь гомономная, крыльев нет. Бегатедь-
ные и прыгательные ноги сильно развиты, брюшко плоское, из десяти сегментов; три по-
следних сегмента видоизменены, особенно у самца.
Лабиальные слюнные железы состоят из двух овальных долек и длинного протока
с каждой стороны, открываются на коротком гипофаринксе. Имеется глоточный насос,
пищевод узок, зоба нет, провентрикулус вооружен щетинками. Средняя кишка широка,
задняя извита, широкий ректум имеет шесть ректальных сосочков. Мальпигиевых сосу-
дов четыре. Сердце удлиненное. Нервная система укорочена, но большинство ганглиев
обособлены. Яичники гребневидные, из 4—8 не вполне типичных паноистических тру-
бочек. Вагина имеет дорсальную бурсу, 1—2 семеприемника и придаточную железу.
Семенники овальные, семепротоки вначале извитые, соединяются в семевыносящий про-
ток, в который впадают придаточные железы.
Метаморфоз полный. Личинка'червеобразная, безногая, похожа на личинок Diptera
Nematocera, ротовой аппарат грызущий. Куколка свободная в шелковом коконе.
Семейство Pulicidae. Блохи.
II Подотдел. Posteromotoria. Заднемоторяые
Задняя пара крыльев и ее мышечный двигательный аппарат обнару-
живают тенденцию к преобладанию над передними, вплоть до исчезнове-
ния локомоторной функции передних крыльев. Ротовой аппарат ортоптеро-
идный. Метаморфоз неполный или полный.
5 Комплекс. Coleopteroidea. Колеоптероиды
Передняя пара крыльев превращена в элитры (Coleoptera) или в жужжальца (Strep-
siptera). Метаморфоз полный.
Отряд 17. Coleoptera. Жесткокрылые, или жуки
Рис. 582, 583
(Серия Superiores, стр. 797).
Крупнейший из всех отрядов насекомых. Известно около 250 000 видов, в некоторых
еемействах насчитывается много тысяч видов. Громадное биологическое и морфо-
логическое разнообразие и большая общая высота организации. Размеры тела от крайне
мелких (Trichopterygidae) до 15 см (Dynastinae, Cerambycidae).
Голова прогнатическая, с развитой гуларной пластинкой (стр. 35). Сложные глаза
хорошо развиты, но могут отсутствовать (например, у пещерных форм), глазков большей
частью нет. Антенны не больше чем из 10—11 члеников, но могут быть значительно
длиннее тела, формы их разнообразны. Ротовой аппарат у громадного большинства орто-
птероидный, со сравнительно небольшими отклонениями от схемы (наличие postmola,
двучленистая галеа, парный колющий аппарат личинок плавунцов и светляков). У
долгоносиков он находится на конце хоботообразной головотрубки. Переднегрудь
довольно подвижна, ее пронотум образует большой грудной щит. Среднегрудь меньше
заднегруди в связи с основной ролью задних крыльев при полете. Передние крылья
превращены в сильно склеротизированные элитры, которые в большинстве случаев утра-
тили следы жилкования, имеют сложную структуру, обеспечивающую их прочность;
они образуют плотную покрышку над брюшком, средне- и заднегрудью, так что
обнажены лишь маленький мезоскутеллум (щиток) и нередко концевые сегменты
брюшка, реже, при укорочении элитр, значительная его часть (Staphylinidae, Meloidae).
При полете элитры приподымаются, но иногда могут и не приподыматься (Cetoniinae).
Задние крылья перепончатые, длиннее элитр, в покое складываются под ними, широки,
иногда редуцированы, и полет утрачен (Carabidae). Непрямая мускулатура заднегруди
значительно сильнее таковой среднегруди. Коксы велики и нередко погружены частично
в стерно-плейральную стенку. Лапки пятичлениковые, иногда первый членик редуци-
рован (Tetramera) или четвертый погружен в третий (Pseudotetramera). Ноги бывают
сильно изменены при адаптации к добавочным функциям (рытье, прыжки, пла-
вание). Брюшко по объему приблизительно равно груди. Первый брюшной стернит
часто, второй нередко, третий иногда редуцированы, что связано с разрастанием назад
заднегрудных схернитов. Стерниты сильно склеротизированы, загнуты на спину, обра-
зуют кантик для элитр. Тергиты под элитрами обычно плоски и слабо склеротизиро-
ваны. Церки отсутствуют. Концевые сегменты образуют телескопически» выдвигаю-
щийся яйцеклад. Ортоптероидный яйцеклад отсутствует, пенис имеет парамеры^ вальвы
отсутствуют.
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Лабиальные железы часто имеются, но у Adephaga отсутствуют. Кишечник очень
разнообразен в зависимости от рода пищи. Передняя кишка сильно развита у Adephaga
и коротка у Polyphaga. Мальпигиевых сосудов 4—6, их концевые части могут быть
вторично связаны с задней кишкой (криптонефрия, стр. 534). Для трахейной системы
характерно смещение дыхалец под элитры и частое присутствие воздушных мешков. Вод-
ные формы и большинство водных личинок дышат атмосферным воздухом. Сердце удли-
ненное, аорта дает ампулы в мезо- и метаскутеллуме. Нервная система у большинства
взрослых жуков заметно концентрирована, нередко концентрация очень сильна. За счет
жирового тела иногда развиваются органы свечения. Яичники различных форм, поли-
трофические у Adephaga, телотрофические у Polyphaga. Имеется непарный семеприем-






Рис. 582. Жуки (Coleoptera, Adephaga). A — наружное строение самки, вид сбоку,
левые крыло, элитра и передняя нога удалены, правые крылья в положении покоя,
передне- и заднегрудь заштрихованы; В — поперечный разрез через средний сегмент
брюшка; С — схема внутренней организации.
Обозначения см. стр. 830.
семенные пузыри, семевыносящий проток и придаточные железы обнаруживают также
очень большое разнообразие.
Окраски жуков преимущественно меланиновые, но нередко яркие как пигментные,
так и оптические. Оптические структуры достигают максимальной сложности и эффектив-
ности, металлические цвета нередки, их блеск иногда чрезвычайно силен. Встречаются
также довольно сложные рисунки. Общая форма тела разнообразна, встречается сильное
развитие отростков в виде рогов на голове, груди, мандибулах. Для наружного скелета
типично плотное соединение туловищных склеритов. Многие формы имеют звуковые
органы примитивного типа (стр. 469).
Метаморфоз полный, иногда гиперметаморфоз. Личинки примитивных групп оли-
гоподиальны, с хорошо развитыми ногами (Adephaga, Staphylinidae) и стройным телом;
у личинок Polyphaga, живущих в разного рода полостях, развивается вальковатая
форма тела и происходит атрофия ног. На девятом брюшном сегменте нередко бывают
псевдоцерки, десятый сегмент часто втяжной и может нести пару пигоподий, служащих
нля движения. Нередко развиваются вторичные покровные образования, служащие
для передвижения в полостях. Куколки открытые, большей частью непигментированные|
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лежат обычно в специальной полости, иногда в коконе, образованном выделением маль-
«игиевых сосудов.
Делятся на два подотряда:
1. Подотряд A d e p h a g a . В большинстве плотоядны. Наиболее примитивная
группа. Антенны большей частью простые. Личинки в большинстве случаев камподео-
идные. Семейства: Cicindelidae (скакуны), Carabidae (жужелицы), Haliplidae, Dyti-




Рис. 583. Жуки (Coleoptera, Adephaga). A — схема строения самца, вид сверху,
правые крылья расправлены, левые сложены (жилкование, по Мейкснеру), не-
редко анальные жилки считают начиная с жилки, обозначенной здесь как С«2, наруж-
ные копулятивные органы выдвинуты, передне- и заднегрудь заштрихованы, В — муж-
ские половые органы Adephaga; С — то же, Polyphaga; D — формы лапок (В, С, по
Иммсу); Е — схема личинки олигоподиального типа, имеющей стеммы, псевдоцерки и
пигоподий. Передне- и заднегрудь широко заштрихованы, склеротизированные части
узко заштрихованы.
Обозначения см. стр. 830.
2. Подотряд P o l y p h a g a . Включает наиболее высоко специализированные
формы. Питание разнообразно. Антенны различных типов. Личинки олигоподиальные
и безногие. Делятся на несколько серий семейств:
I. Staphylinoidea. Семейства: Staphylinidae (хищники, более 14000 видов), Silphidae
(мертвоеды), Platypsyllidae, Histeridae (карапузики).
II. Diversieornia. Семейства: Nifciduiidae (блестянки), Coccinellidae (божьи коровки,
более 2000 видов), ОегтеБ^ае^ожееды), Byrrhjdae, Hydrophilidae (водолюбы), Canthari-
didae = Telephoridae (мягкотелки, около 4000 видов) с подсемействами Lycinae, Lam-
pyrinae (светляки), Telephorinae, Cleridae (пестряки), Lymexylonidae, Micromalthi-
•dae, Anobiidae (точильщики), Lyctidae, Buprestidae (златки), более 5000 видов, Ela-
teridae (щелкуны, личинки носят название проволочников^.
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I I I . Heterotnera*. Семейства: Tenebrionidae (чернотелки, больше fOOOO видов),
Mordellidae, Meloidae (нарывники, более 1500 видов), Pyrrhochroidae.
IV. Phytophaga. Семейства: Bruchidae (зерновки, больше 700 видов), Chryso-
melidae (листоеды, больше 20 000 видов), Cerambycidae (усачи, больше 13 000 видов),
Brenthidae, Anthribidae, Curculionidae (долгоносики, 60 000—70 000 видов), lpidae
(короеды).
V. Lamellicornia. Семейства: Passalidae, Lucanidae (рогачи), Scarabaeidae (пластин-
чатоусые, около 20 000 видов) с подсемействами Cetoniinae, Dynastinae,. Melolonthi-
вде, Rutelinae, Scarabaeinae, Aphodiinae.
Отряд 18. Strepsiptera. Веерокрылые
Рис. 584
(Серия Dealata, стр. 797).
Маленькая группа (около 170 видов) очень мелких форм, близкая к жукам; раньше
включалась в их состав по сходству с семейством Ripidophoridae.
I)
Con Iα,
Can Iα ry. .TSv ^
Рис. 584. Веерокрылые (Strepsiptera). A — молодая личинка; В — схема строения
самца, .мускулатура не Обозначена, передне- и заднегрудь заштрихованы; С — наруж-
ный вид самки Stylops. По Веберу. D — грудь самца Pseudoxenos сверху. Передне-
и заднегрудь заштрихованы) среднегрудь и голова белые, крылья не изображены. По
Оглоблину.
Обозначения см. стр. 830.
Паразиты перепончатокрылых, полужесткокрылых и прямокрылых. Характере»
резкий половой диморфизм. Олигоподиальная первичная личинка вбуравливаетея в ли-
чинку хозяина и превращается во вторичную безногую личинку. Последняя окукляется
при окуклении хозяина и может превратиться в самку, которая остается в теле хозяина
внутри личиночного и куколочного экзувиев; ее голова и грудь слиты, придатков и глаз
нет, а кишка рудиментарна. Яйцевые клетки лежат в полости тела, половых отверстий
от 3 до 5, в виде кутикулярных воронкообразных медиальных впячений- на брюшной
стороне тела. Развившийся таким же образом самец имеет гребенчатые антенны, выпук-
лые глаза, рудиментарный ортоптероидный ротовой аппарат, рудиментарную передне-
и среднегрудь, громадную заднегрудь, передние крылья в виде жужжалец, задние вееро-
образные с большой анальной областью, нормальные ноги и пение без парамер. Кишеч-
ник имеется, но средняя кишка отделена от задней; мальпигиевы сосуды рудиментарны,
сердце имеется; нервная система состоит из головного мозга, грудной и брюшной массы.
Семенник парный, имеется семенной пузырек и семеизвергательный канал.
Личинки развиваются в теле самки и выходят через половые отверстия.
Семейства: Mengeidae, самки свободно живущие, имеют ноги, антенны и глаза,
Stylopidae.
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в Комплекс. Orthopteroidea. Ортоптероидные
Передние крылья либо перепончатые, либо несколько или сильно склеротизированы^
либо редуцированы. Метаморфоз неполный.
Отряд 19. Blattoptera. Тараканообразные
Рис. 585, 586
(Серия Inferiores, стр. 797).
Преимущественно теплолюбивые формы. Величина тела от средней до крупной^
Делятся на два подотряда: тараканов (Blattoidea) и богомолов (Mantodea). Голова гипо-
гнатическая, с хорошо развитыми глазами и глазками; ортоптероидные ротовые органы;
антенны длинны. Ноги длинные, с большими коксами, передние крылья кроющие, с уси-
ленной склеротизацией, имеют развитую анальную область. Задние крылья перепон-
чатые. Брюшко тяжелое, обычно имеются короткие церки. Яйцеклад внутренний, нахо-
дится в половой камере восьмого стернита (стр. 305). В ней образуется яйцевой кокон






Рис. 585. Тараканообразные (Blattoptera). A ~ схема строения крылатого самца*
таракана, изображены границы сегментов, кишечник, нервная система (черная), крозд-
иосная и половая системы; В — богомол Mantis reHgiosa.
Обозначения см. стр. 836.
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Подотряд l . M a n t o d e a . Б о г о м о л ы . Около 1500 видов.
Голова подвижна; переднегрудь сужена и вытянута иногда очень сильно; перед-
«ие ноги хватательные. Оотека приклеивается к субстрату. Криптомы (стр. 454) вы-
соко специализированы. Хищники. Семейства: Chaetessidae, Mantidae.
Подотряд 2.. B l a t t o i d e a . Тараканы. Около 2200 видов;
Тело сплюснутое, пронотум большой, прикрывает голову. Антенны очень длинны.
Бег быстрый. Крылья часто редуцированы. Оотека иногда редуцирована, и личинки
развиваются в половой камере. Растительноядны и всеядны. Некоторые синантропны.
Семейства: Blaberldae, Blattidae, Phyllodromiidae.
Отряд 20. Phasmoptera. Палочники, или призиденьезые
Рис. 587
(Серия Inferlores, стр. 797).
Крупные и гигантские насекомые, распространенные преимущественно в тропиках.
Замечательны криптической — сучковидной или листовидной — внешностью. Голова
прогнатическая. Антенны большей частью длинные. Передние крылья часто укорочены,
задние веерообразны; нередко обе пары крыльев отсутствуют. Звуковых и тимпанальных
органов нет. Яйцеклад рудиментарен. Яйцо заключено в капсулу сложного строения.
Растительноядны. Около 700 видов.
Семейства: Phasmidae, Phylliidae (Phyllium) Bacteriidae (Carausius).
Отряд 21. Orthoptera. Прямокрылые
Рис.586
(Серия Inferiores, стр. 797).
К прямокрылым раньше причисляли и два предыдущих отряда. В настоящее время
даод собственно прямокрылыми разумеют прыгающих (Saltatoria). Сюда относится окопе
T / * w
Т'ис. 586. Прыгающие прямокрылые (Orthoptefa). Схема строения самки сараичевых.
Изображены нервная система (зачернена), кишечник, прыгательные мышцы в бедре,
поперечные жилки не обозначены.
Обозначения см. стр. 830.
10 000 видов. Голова обычно ортогнатическая, со сложными глазами и, большей частью,
< тремя глазками. Антенны длинные (кузнечиковыё, сверчковые) или короче половины
тела (саранчевые). Передиегрудь несколько подвижна, ее тергит сильно развит в ущерб
«плейритам и седлообразен. Лапки трехчлениковые. Задние ноги почти всегда прыга-
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тельные, передние иногда копательные (медведки). Передние крылья кроющие, склеро-
тизированы, но без подавления жилкования; иногда редуцированы; задние перепон-
чатые, веерообразные. Есть бескрылые виды. Звуковой аппарат образован задней ногой
и передним крылом (саранчевые) или только передними крыльями (кузнечиковые, сверч-
ковые). Тимпанальные органы на первом сегменте брюшка (саранчевые) или на передних
голенях (кузнечиковые, сверчковые). Брюшко 10-члениковое, церки присутствуют.
У кузнечиковых удлиненный саблевидный яйцеклад, у саранчевых он роющий и
короткий.
В кишечнике характерны гшлорические придатки средней кишки. Мальпигиевы
сосуды многочисленны. В трахейной системе бывают воздушные мешки (саранчевые).
Нервная система мало концентрирована, число брюшных ганглиев не больше шести.
Яичники сохраняют следы сериального строения. У саранчевых секрет женских прида-
точных желез склеивает частицы почвы вокруг откладываемых яиц, образуя кубышку.
Семенники от гребневидных до гроздевидных; мужские придаточные железы образуют
сперматофоры. Типичное неполное превращение, с большим сходством между личинкой
и взрослым (паурометаболия). Широко распространен криптизм.
Для ряда саранчевых характерно периодическое массовое размножение и миграция.
Надсемейства:
I. Acridioidea. Саранчевые. Семейства Acridiidae, Tetrigidae.
II. Tettigonioidea. Кузнечиковые. Семейства Tettigoniidae, Stenopelmatidae, Oryl-
lacridae, Schizodactylidae.
III. Grylloidea. Сверчковые. Семейства Gryllidae (сверчки), Gryllotalpidae (мед-
ведки), Cylindrachaetidae.
IV. Grylloblattoidea. Семейство — Grylloblattidae.
V. Tridactyloidea. Семейство Tridactylidae.
Отряд 22. Dermaptera. Уховертки
Рис. 587
(Серия lnferiores, стр. 7Л).
Небольшая монотипная группа (около 500 видов) форм средней и малой величины.
Голова прогнатическая. Антенны умеренной длины. Ортоптероидный ротовой аппарат.
Тело сплюснуто дорсо-вентрально.
Переднее крыло укорочено и пре-
вращено в кожистое кроющее обра-
, зование, заднее большое перепон-
чатое, складывается веерообразно
и двумя поперечными складками;
участок на его переднем крае скле-
ротизирован. Брюшко из 11 сег-
§i 4 \ I ментов, заканчивается подвижными
клешневидными церками. Семей-
Рис. 587. А — уховертка Forficula auricularia с?; В — сверчок Gryllus ctomesticus (J;
С — листовидка Phyllium frondosum; D — палочник CaraUsius morosus; E — самец
Arixenia jacobsoni; F — Hemimerus taLpoides; E, F— из Иммгя.
Обозначения см. стр. 830.
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ства: Forficulidae, Arixeniidae — паразиты летучих мышей; Hemimeridae — иногда.
выделяются В отряд Diploglossata.
Отряд 23. PIccoptera. Веснянки
Рис. 588
(Серия Inferiores, стр. 707).
Небольшая примитивная группа (около 700 видов). Голова с хорошо развитыми
сложными глазами и дорсальными глазками. Длинные многочлениковые антенны.
Ортонтероидный ротовой аппарат иногда с чертами рудиментации, питание, невидимому,
не всегда имеет место. Грудь весьма примитивного типа, ее три сегмента мало различаются
по величине. Передние крылья длинные, но уже задних. В отличие от стрекоз и веснянок,
крылья складываются по обычному для Pterygota способу, т. е. более или менее крыше-
образно, причем анальная область заднего крыла образует веерообразные складки.
Ноги ходильные, нормального строения, с трехчлениковой лапкой. Брюшко из десяти
сегментов, с остатками одиннадцатого, и несет длинные, многочленистые церки. Внут-
Рис. 588. Веснянки (Plecoptera). А — самка Perla сверху; В — то же, снизу;
С — личинка Pteronarcys regalis снизу и ее трахейные жабры; D — личинка Perla,
по Илшсу. Передне- и задпегрудь заштрихованы, изображены половые органы.
Обозначения см. стр. 830.
ренняя организация в общем примитивна. Кишечник прямой; мальпигиевых сосудов
от 20 до 66; есть слюнные железы; нервная система'не концентрирована; характерно
срастание левой и правой половых желез.
Хищная личинка живет в воде. По форме тела она близка к взрослому насекомому.
Дыхание совершается при помощи кистевидных трахейных жабр, находящихся на вен-
тральной стороне груди, реже брюшка. Остатки жабр могут сохраняться у имаго.
Развитие продолжается годами, число линек больше двадцати.
Несмотря на биологическое сходство со стрекозами и поденками, веснянки далеки
от них в систематическом отношении, но близки к вымершим пермским Protoperlaria.
Семейство Perlidae.
Отряд 24. Isoptera. Термиты
Рис. 589
(Серия Dealata, стр. 797).
Описано около 2600 видов.
Общественные насекомые, отличающиеся сильно выраженным полиморфизмом.
Половые особи имеют ортогнатическую голову с глазками и сложными глазами. Крылья
вторично гомономные и суженные; лишь Mastotermes имеет хорошо выраженную аналь-
ную область на заднем крыле (сходство с Blattoidea). После спаривания крылья сбра-
сываются, обламываясь по специальной жилке. Рабочие особи являются еамцами
и самками. Их бывает несколько категорий — рабочие, солдаты, носатые. Женский
половой аппарат примитивных форм сходен стаковым тараканов; у других обнаружи-
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вает редукцию. Яичники самки необычайно развиты, раздувая ее брюшко во много
раз. Тии метаморфоза — паурометаболия. Постройки термитов громадны и совершенны.
Образ жизни и биология чрезвычайно сложны (центральная камера для яйцекладущей
самки, грибные сады, дополнительные
формы половых особей, термитофилы).
Всеядны. Утилизируют клетчатку при




Отряд 25. Embioptera. Эмбии
Рис. 590
(Серия Dealata, стр. 797).
Маленький однотипный отряд (око-
ло 140 видов), состоящий из мелких или
средней величины теплолюбивых форм.
Большая прогнатическая голова со
сложными глазами, без глазков. Антен-
ны нитевидны. Ортоптероидный ротовой
аппарат. Грудь гомономная. Ноги хо-
дильные, с трехчлениковыми лапками;
D
Рис. 589. Термиты (Isoptera). А — половая особь Termes bellicosus, ne
Богданову-Катькову; В — заднее крыло Mastotermes darwiniensis; С —
самка Reticulitermes simplex, сбросившая крылья; D — то же, самец,
Е — рабочий Prorhynchotermes simplex; F — то же, солдат.
Обозначения см. стр. 830.
во вздутом первом членике передних ног помещаются шелкоотделительные железы
(стр. 388). Крылья,, если есть, то только у самцов; перепончатые, удлиненные, одина-
ковые, жилкование более или менее обедне-
но, в покое плоско складываются назад.
Брюшко цилиндрическое, дьотгичлениковое;
нерки у самца асимметричны.
Кишечник почти прякой; мальпигие-
вых сосудов 20—24; слюнные железы есть.
Нервная система не концентрирована;
имеются три грудных и семь брюшных ган-
глиев. Пять яйцевых трубочек сохраняют
следы метамерного расположения. Вагина и
семеприемник имеются. Пять пар семенных
фолликулов расположены вдоль семепро-
токов. Есть семенной пузырек, семеизверга-
тельный канал и две пары придаточных
желез.
Метаморфоз у самок почти отсутствует.
Рис. 590 СамецЕтЫа sabutosa.
Обозначения см. стр. 830.
Строя? трубочки из шелка, в которых пря-
чутся. Г1итание, повидимому, смешанное.
Связаны с ископаемыми Protoperlaria.
Одно семейство Embiidae.
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О Б О З Н А Ч Е Н И Я К Р И С У Н К А М 565—590
aCly — антеклипеус
Аеа — эдеагус
A Iα. а — переднее крыло
АШ.р — заднее крыло
Alula — «крылышко»
Amp. d — дорсальная ампула
An, An1 — анальные жилкиAnt — антенна
Anti — третий членик антенны




Ari — щетинка (arista)
App. d — спинной придаток личинки ручейника
2AXQ — вторая аксиллярная пластинка
Вг — трахейная жабра
Вт. haem — кровяная жабра
Buccula — околоротовая пластинка
С — костальная жилка
Cam. gen — генитальная камера
Can. larv — канал для выхода личинок
Can. larvj —- его наружное отверстие
Ceph. Th— cephalo-thorax, слившиеся голова и
грудь
Сег — головной мозг
Cere — церкус
Cerv — шейный склерит
Cih — цибариум
Cib, Or — цибариум и ротовая полость
Clavus1 — шов клавуса 'Cly — клипеус
Cm — центральная ячейка
Соес — слепые придатки -передней кишки
Con. an — анальный конус




 — стернальный гребень среднегруди
Crd — кардо
Cten — ктенидии




 — средняя и задняя коксы
Схр — коксоподит
D. ej — семяизвергательный канал
Den — зубы на конце хоботка Stomoxys
Dens — зубец
Dia. d, Dia. v — дорсальная и вентральная диа-
фрагмы








EpSji, Epsj — эпистерны среднегруди и задне-
груди
ePss .— щель в эпистерне среднегрудн
Fern — бедро
Fil. t — терминальный филамент
/. Tnt. a — передняя тенториальная ямка
Fr — лоб
Fu — прыгательная вилка
Gal — галеа
G i — железа
О1 — глосса (язычок)
Gl. abd — абдоминальная железа
01. асе — придаточная половая железа
Gl. an — анальная железа
GI. агот — пахучая железа
Gl. Oil — железа Жильсона
01. № — лабиальная железа
Gl. lbl — ее отверстие01. №. й, 01. Ib.v — дорсальная и вентральная ла»
биальные' железы.
Gi. mx — максиллярная железа
Gl. pen — железа пениса
Gl. pit — глоточная железа
01. pyg — пигидиальная железа
Gl. rep — отпугивающая железа
01. sal — слюнная железа
Gl. salt — бобовидная слюнная железа01. sal2 — подкововидная железаGl. ser — шелкоотделительная железа
01. vag — железа вагины
 Л01. V — ядовитая железа
Gn — ганглий
Gn,_3 — ганглии передне-, средне- и эаднегрудиGn2—// — слившиеся ганглии средне- и задне-
грудного и I и II брюшных сегментов
On} — VIII — ганглии брюшных сегментов 1-VIU
Grij—III — слившиеся ганглии заднегруди и трех
брюшных сегментов
On. abd — абдоминальный ганглий
Gn. sub — подглоточный ганглий
Gn. th — грудной ганглий
Gonap—,половые придатки
Gula — гуларная пластинка
h — плечевая поперечная жилка
На, Hat — челюстной крючок и его опорные эле-
менты соотв.
Ham — хвостовой крючок личинки ручейника
Halt — жужжальце
Harp — гарпагон (вальва)




Hyp, — бороздка на гипофаринксе






 — вторая яйцекладная пластинка
Lam. mx — максиллярная пластинка
Lam. obi — продолговатая пластинка
Lam. QU — квадратная пластинка
Lam. stg — стигмальная пластинка
Lamina subgenitalis — генитальная пластинка
Lb— нижняя губа
Lbll — лабеллум
Lbr — верхняя губа
М — медиальная жилка
т — медиальная поперечная жилка
Mi-i — первая — четвертая медиальные жилки
Malp — мальпигиевы сосуды
Manubrium — рукоятка




Mem. sir — звуковая мембрана
Мегоп — мерон
MoIα — коренная часть мандибулы
8 3 0
Mes — средняя кишка (mesenteron)
Mncrq — концевой придаток
Мх — максилла
т. add. md — приводящая мышца мандибулы
m. dil — мышца дилататор глотки
т. dil. cib — мышца дилататор цибариума
т. dv — дорсо-вентральная мышца
11т. dv, lllm. dv — дорсо-вентральные мышцы
средне- и заднегруди соотв. .
т. ex. Tib — отводящая мышца голени •
т. fl. Lac — сгибатель лацинии
т. fl. Tib — сгибатель голени
т. fl. prTar — сгибатель коготка
И m. I. d —продольная спинная мышца средне-
груди
11т. I. rfj, lllm. I. dt — первая продольная спин-
ная мышца средне- и заднегруди соотв.
llm. I. d^, Him. I. d2 — вторая продольная спин-
ная мышца средне- и заднегруди соотв.
tn. pi —- плейральная мышца
1$ — «шов» на крыле, а также тергит (notum)
N ( , # 2 , А/:{ — про-, мезо- и метанотум соотв.Nodus — узелок
Nutr — питательные клетки в яйцевой трубочке
nutr — пищевой канал
Ос — сложный глаз
ОсН — простой глаз (ocellus)
Oes — пищевод
Op — крышечка звукового аппарата
Or — ротовая полость
Or. р — ротовой насос
Ost. — остия сердца
Ov —. яичник
Ovd — яйцеводQvl — овальный склерит
pAnt — преантенна
Para — парапрокт
Рагатп — парамера •
Pat — патагий (patagium)
P. abd— абдоминальная нога
P. abd. r — рудимент абдоминальной ноги
pCly — постклипеус •




Penis — пенис, мужской копулятивный орган
Per. с — перикардиальные клетки




РЛг2 — средняя фрагмаP/j — плейрит переднегруди
Р. 1Ь — лабиальный щупик
Р. хпх — максиллярный щупик
pfi/2, р№л — постнотум средне- и заднегрудиpome — постментум
prMd — премандибула
ргМе — прементум
P. red — ректальный сосочек
Prov — провентрикулус




, pSct, — прескутуМ средне- и заднегруди
Pterostigma — «глазок на крыле», птеростигма
Pyg. inv — втяжная пигидиальная структура
PygP — пи го подия
R, /?i-5 — радиальные жилки
г — поперечная радиальная жилка
Feel — прямая кишка
ffes — пищевой резервуар
Pes. sal — слюнной резервуар
Retinaculum — ретинакулум, зацепка
rm — радио-медиальная поперечная жилка
r-m. a, r-m. b — радио-медиальные апикальная и>
базальная жилки
Rostrum — рострум
Rs — сектор радиуса
R-s — семеприемник
s — поперечная жилка сектора
Sacc. fr — лобный мешок
S. аег — воздушный мешок
sal — слюнной канал
Sal. р — слюнной насос
Sc — субкостальная жилка
Scj,a — ее первая и вторая ветви






 — скутум средне- и заднегруди
Sells, Sctlf — скутеллум средне- и заднегрудв
SMe — субментум
Stg — дыхальце
Stglt Stgs, Stg3—дыхальца передне-, средне- и
заднегруди
S'gy.y/// — дыхальца I-VIII сегментов брюшка.
Stg. a, Stg. р — переднее и заднее дыхальца





, Strn^ — стерниты средне- и заднегруди»
Strnjj — стернит II абдоминального сегмента
Squ — чешуя
Squama — чешуя
Stemm — латеральный глазок (стемма*
sTri — субтриангулярное поле
Sty — стилус, грифельный придаток
SubgMlll — субгенитальная пластинка VIII сег»
мента
Symb — кишечные крипты с симбионтами
Т — семенник
Таг — тарзус, лапка




Tib. Таг — тибио-тарзус, голень, слитая с лапкой*
Tnd — сухожилие




Гг. Fern — trochantero-femur, слитные бедро и>
вертлуг
Trg — терг ит




Tub. V — tubus ventralis, брюшная трубка
Tymp —барабанная перепонка
Vag — вагина
Vaii, Val2, Vain — первая, вторая и третья
створки яйцеклада соотв.
V. def — семепроток
Ves. s — селенной пузырек
/ — XI — сегменты брюшка \
Римские цифры в составе индексов — принадлежа
ность к сегментам брюшка. Арабские цифры в
составе индексов — принадлежность к сегмента»
груди, или Кв№ мышц, или №№ жилок.
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АЛФАВИТНЫЙ УКАЗАТЕЛЬ РУССКИХ НАЗВАНИЙ И ТЕРМИНОВ
Абдомен, 271
Адмирал (Nymphalidae, 815); окраска,
410
Айлантовый шелкопряд (сатурнии,815); ко-
кон, 384; рисунок туловища, 428; сте-
реоморфизм и криптома в окраске,
461
Акинез, 636






Аммиак, аммонийные соли, 540, 541
Амфипнейстический, 547
Амфитокия, 698
Анализ рисунка, температурный диффе-
ренциальный, 448
Анализ рисунка, хирургический, 449
Анаморфоз, 275, 800
Анаплейрит, 163





Антенны, 14, 17, 23—27
Антенны вторые, 24
Антенны, форма, 39—41; обонятельная
функция, 643, 647; статическая функ-
ция, 653, 657
Аннелиды или кольчатые черви, предро-
товая область, 25; пальпы, 25; пара-
подии, 27, 44; выделительные органы,
• 531; стебельчатые тела, 622; оптиче-









Атриум замыкательных аппаратов дыха»
лец, 553—556




Бабочки белянки, 815, 401
» мешечницы, 386, 815
Базальная мембрана покровов, 348
» » мальпигиевых сосудов,
533
Базальная мембрана сложного глаза, 672
» полоса в рисунке крыла, 422




Барабан (жала), 317, 318, 320
Барабанная перепонка, 472, 473, 659,
660-663
Бедро, 161, 162
Бессяжковые (Protura), 800; антенны, 39;
нижняя губа, 49; ротовой аппарат, 70;
дактилоподит, 219; сегментарный состав
брюшка, 274, мышцы брюшка, 28!;
брюшные ноги, 284; мужские копуля-
тивные придатки, 325; трахейная си-
стема, 548, 574; сердце, 592; диафрагма,
595; голодной мозг, 618; мужские поло-
вые отверстия, 719; анаморфоз, 736,
754, 755
Блохи, 820; занос в Верхние слои воздуха,
6; строение головы 20, 21; антенны, 39;
ротовой аппарат, 126, 127; ноги, 223,
225; передняя кишка личинки,. 479,
480; провентрикулус, 486, 488; рек-
тальные сосочки, 509; пищевой режим,
529; яйцевые трубочки, 715
Блошки (листоеды 824), ноги, 224,
225
Богомолы, 826; хватательные ноги и пе-
реднегрудь, 230, 231, 759; яйцеклад,
307; мужские копулятивные придатки
и сперматофор, 329; окраска, 402; .
криптизм, 454; слюнные железы, 515,
516; локомоторный рефлекс, 633; пове-
дение при копуляции, 633; глаза,
668; свечение глаз, 672; коллетериаль-
ные железы и яйцевой кокон, 709;
рост, 750; число линек, 753
Боумановы капсулы позвоночных, 604
Боярышница (белянки, 815), 387
Бражники, 815; ротовой аппарат, 84,
85, 89; полет, 249; рисунок, 427; обо-
няние, 646; зрение, 689, 690
J858
.Бражник, вьюнковый, глаза, 665
, » олеандровый, рисунок гусеницы,
446
Бронзовки, ом. жуки бронзовки
Брюшко, инверсия у самцов двукрылых,
278; мускулатура, 281—284; сегмента-
ция, 274—278; форма, 272—274
Буккулы, 129, 130
Бурса, 707
. Бутылковидный орган см. сенсилла ампул-
лярная
Вагина, 703, 705
Вальве, 328, 339—341 .
Веерокрылые, 824; жужжальца, 261; по-
ловой диморфизм, 693
Веер лабральный, 147
Вентральные тела головного мозга, 623
Вентрикулярный ганглий, 629, 630
Венозные полосы рисунка, 423
; Вертячка, см. жуки вертячки
Вертикальное распределение насекомых, 6
Верхние руки тенториума, 33
Вертлуг, 162
Верхняя губа, 22, 43
Веснянки, 828; жилкование, 178; грудь,
194; одиннадцатый сегмент брюшка,
276, 277; десятый сегмент брюшка,
277; иризация крыльев, 409; кишечник,
476, 477; средняя кишка личинки,
490; бокаловидные клетки кишечника
493; мальпигиевы сосуды, 476; задняя
кишка, 506; дыхальца, 553; трахейные
жабры, 561, 563; эноциты, 611; дор-
сальные глазки, 682; гермафродитизм,
700; половая система женская, 704; яич-
ники, 716; метаморфоз, 755; наяды, 759
Визуальное действие окраски, 451
Вилохвосты, см. ногохвосты
Вилка прыгательная у ногохвостов, 287
Винкуллум, 339
Висцеральный слой жирового тела, 604






Водолюбы см. жуки водолюбы
Водомерки, 808; антенны, 42; хоботок,
133, 134; ноги, 228, 229
Водные клопы, 808; антенны, 39; плава-
тельные ноги, 226, 227;
Водный скорпион, 8J8; хватательные ноги
230; гемиэлитры, 244, 245; дыхатель-
ные приспособления, 568, 569; (трахей-
ные легкие», 603
Воздушное дыхание в воде, 562—572






Воронка ректального сосочка, 570, 511
Воск железы и выделение, 374—378
» состав, 378
Восковая гибкость придатков 456, 630
Восковые нити, 375




Выросты покровов, несочлененные, 350, 360
Вщи, 809; голова, 21; ротовой аппарат,
65, 66, 143, 144, 145; ноги, 219, 222, 223;
волоски и чешуйки, 223; слюнные же-
лезы, 515; анатомия, 515, симбионты,
528; сердце, 515, 592; тигмотаксис, 636;
овогенез, 711, 712
Галеа, 44
Галлерия (огневки 815), питание, 529
» развитие крыла, 767, 768, 780
Ганглий, вентрикулярный, 629, 630
» гипоцеребральный или затылоч-
ный, 629
Ганглий подглоточный, 617, 618, 620, 621
Ганглий фронтальный, 629
Гарпия, (хохлатки 815); отпугивающая же-
леза гусеницы, 373, 374; кокон, 384





















Гипостомальная пластинка, 36, 37
Гипостомальный шов, 22, 23
Гипофаринкс, 22, 31, 97, 108
» аподема его, 32
Гладыш, 808; антенны, 42; гребные ноги,
226, 227; дыхание, 230; воздушный за-
пас, 568, 569; гидростатическое значе-
ние трахей, 573; органы равновесия-;
653, 654; поле зрения, 675, 691; моне-
та ксис, 692
Глаз сложный (сетчатый фасеточный), 14,
665—681
Глаз сложный, строение, 668—672
» » развитие, 672, 673
» i> аппозиционный, 675—678


















* форма ее у паразитов, 20, 21
» гипогнатическая, 17, 18, 35, 36
» опистогнатическая, 17, 34










Голубянки (Lycaenidae), 815; мирмекофи-





Губа верхняя, 22, 43, 44
» нижняя, 22, 48—50




Двукрылые (Diptera), 815; форма головы,
18, 21; личинка мухи, 18; дезинтеграция
головы у личинок, 36; антенны, 39,
40; хоботок, 94; мышечные насосы,
94; генезис хоботков, 97; жилкование
примитивное, 183; жилкование специа-
лизированное, 183; строение груди,
211; ноги горных комаров, 230; редук-
ция крыльев, 240; полет, 248, 249, 258;
жужжальца и взлет, 260; инверсия
задних брюшных сегментов (гипопи-
гия), 278; редукция передних брюшных
сегментов, 278; яйцеклад, 272; брюш-
ные мышцы личинок, 284; брюшные
придатки личинок высокогорных кома-
ров, 293, 294; мужские копулятивные
придатки, 342; сперматофоры, 342; ку-
тикула, 353; известь в кутикуле, 353;
проницаемость кутикулы, 354, 355;
расправление кутикулы крыльев, 358;
щетинки, 362; сухожилия, 397; рек-
тальные железы, 509; реакция содер-
жимого кишечника, личинки люцилии,
520; внекишечное пищеварение, 523;
аммиак, 523; питание древесиной, 524;
нефтяные источники, 530; мальпигиевы
сосуды, 533; углекислый кальций в
мальпигиевых сосудах, 540; воздушные
мешки при развитии мухи 552; дыхаль-
ца личинок мух, 557; дыхальце ли-
чинки львинки, 564; дыхательная труб-
ка Ptychoptera, 565; дыхательная трубка
•крыски», 565; кутикулярные жабры,
572; дыхание паразитических личи-
нок, 575; движения трахей у личи-
нок, 581; выделение углекислоты через
кожу у личинок, 582; потребление
кислорода при полете, 587; клапаны
сердца личинок, 593; кровообращение
в крыльях, 597; кровяные жабры, 602;
свечение мальпигиевых сосудов, 609;
свечение жирового тела, 609; брюшной
мозг, 625, 628; различия брюшного
86%
мозга личинки и имаго, 628; антенналь-
ные сенсиллы, 644; органы равновесия
личинок, 654; пелотактические органы,
655; джонстонов орган, 657; глаза, 668;
свойства глазка, 685; цветное зрение,
689, 690; оптомоторная реакция, 690;
педогенез, 698; гермафродитизм, 699;
матка, 705; зародышевая гГолоска, 742;
вылупление личинки, 748; метаморфоз,.
757; аподиальная личинка, 760; ку-
колка, 763; имагинальные диски, 767;
фагоцитоз, 769; автолиз, 769; гипер-
метаморфоз, 784; диапауза, 791;






Диапауза, 7, 406, 789
Диафрагма брюшная (вентральная), 595
» спинная (дорсальная), 594







Диффузия газов при дыхании, 581





Дрозофила (Drosophilidae, 818), грудная
мускулатура, 212
Дубовый шелкопряд (Antheraea pernyi,
сатурнии, 815); копулятивные придатки





Дыхальца личинок мух, 557
Дыхание, 578
Дыхание в воде атмосферным воздухом,
562













Жабры анальные, 602, головные, 560
Жабры кровяные, 602, кутикулярные, 572
Жабры трахейные, 288, 559
Жало ос и муравьев, 322




Желудочный овод (овода, 818), 577
Желточная оболочка, 725
Железы аллотрофические, 389
» антеннальные, 512, 531
» ароматические, 371
















•> подковообразные, слюнные, 515
» придаточные женские, 708
•> прядильные, см. шелкоотделитель-
ные
t> ректальные двуслойные, 509
» » однослойные, 509
» смазочные, 379
t> слюнные, 512
t> шелкоотделительные гусениц, 380




Железы шелкоотделительные сеноедов, 388
i> » эмбий, 388
i> эндокринные, см. инкреторные
Жесткокрылые, см. жуки
Жигалка, хоботок, 116, 121 (Stomoxys, 818)
Живорождение, 699












» радиальная поперечная, 178
t> сектор кубитуса, 178
» сектор радиуса, 178
» субкостальная, 178




i> и его модификации, 179
Жировое тело, 604
»
 t » висцеральный слой, 604
i> » париетальный слой, 604
» » механическая функция,
605
Жировое тело, запасная функция, 605
» » и холодостойкость, 605
» » и созревание яиц, 607
Жолоб лабиальный, 97, 118
Жужелицы, см. жуки жужелицы
Жуки, 821; питание, 7; размеры тела, 12;
форма головы паразитов, 20; лабиаль-
ный сегмент, 29; клипеус личинок, 33;
гуларная пластинка, 35; антенны, 39;
мандибула с придатком, 92; типы и
генезис жилкования, 187; генезис элитр,
188; гребные ноги, 226; редукция
крыльев, 239,240,складывание крыльев,
244; сращение элитр, 245; полет, 248,
249, 250; механизм взлета, 260; теле-
скопический яйцеклад, 272; абдоми-
нальные придатки брюшка у личинок,
294; мужской копулятивный аппарат,
335; кутикула, 352, 354; мирмекофилия
и термитофилия, 390; мышечные во-
локна, 393; сухожилия, 397; меланин,
401; диффракция и окраска, 411; опти-
ческие окраски, 415; рисунок, 447;
прямое значение окраски, 451; окрас-
ка и смертность, 452; звуковые орга-
ны, 469; перитрофическая мембрана,
501; крипты кишечного эпителия, 494;
ректальные сосочки, 509; специальные
типы питания, 530; криптонефрия, 535;
шелкоотделение, 541; особые типы ды-
хания Под водой, 570; газообмен, 589;
выбрасывание крови, 600; свечение,
609; эноциты, 611; нервная система,
628; стоматогастрическая нервная си-
стема, 630; рефлексы, 637; построй-
ки, 639; сложные глаза, 665, 677;
суперпозиционные глаза, 680; по-
ловой диморфизм, 693; гинандромор-
физм, 700; женский половой аппарат,
704, 716; яйцевые трубочки, 714, 715;
мужской половой аппарат, 72Q-, спер-
матодесмы, 724; развитие зародыша,
739; типы личинок, 756; олигоподйаль-
ная личинка, 760; автолиз, 7695 ку-
колка, 762; гормональные факторы ме-
таморфоза, 782; гиперметаморфёз, 782
Жуки блошки (листоеды, 824); прыгатель-
ные ноги, 225
» бомбардиры (жужелицы, 823);, от-
пугивающие железы, 373
» бронзовки (Cetoniinae, 824); элитры,
245; окраска, 415; питание древесиной
(Potosia), 525; дыхание, 579
» вертячки, 823; плавательные ноги,
228; трахейные жабры личинки, 563;
джонстонов орган, 657; глаза, 668
» водолюбы, 823; антенны, 42; ман-
дибулы, 56; челюсти личинки, 69; пла-
ванье, 228; хронаксия, 395; обо-
няние, 645; вкус, 650; дыхание, 567;
шелкоотделение и яйцевой кокон, 709;
развитие половых желез, 746
» долгоносики, 824; форма головы, 17;
кутикула, 352; окраска, 404, 415; че-
шуйки, 417; мицдтомы, 526; танатоз,
636; постройки, 639; хордотональные
органы, 655; метаморфоз гиподермы,
769; метаморфоз кишечника, 772; ме-
таморфоз трахей, 773
» дупляки (Dynastinae) 824; рога, 360
» жужелицы, 823; антенны, 41; ман-
дибулы, 56; механизм бега, 218; элитры,
245; зоб, 480; слюнные железы личи-
нок, 516; пищеварительные ферменты,
519; внекишечное переваривание, 523;
свечение, 610
» , зерновки, 824
861
ЖуКи златки, 823; окраска, 415; дыхальца
личинок, 556; свечение, 609
* кожееды, 823; перитрофическая мем-
брана, 501; питание, 530
в кокциннелиды, 823; окраска, 404;
рисунок, 447; окраска и смертность, 452;
слюнные железы, 512; дыхальца личи-
нок, 556; выбрасывание крови, 600;
жировое тело в элитрах, 604
» короеды и заболонники, 824; ман-
дибулы, 55; элитры, 190; брюшко,
273; ходы, 273, 639; брачные приюты,
274; питание, 525
* листоеды, 824; каротин, 403, 404;
зависимость окраски от температуры
(406) и влажности, 407; оптическая ок-
раска, 415; мальпигиевы сосуды, 532,
533; криптонефрия, 535; дыхание
в воде, 570; выбрасывание крови, 600
» мертвоеды, 823; антенны, 41; рек-
тальные сосочки, 509; слюнные железы
личинок, 516; пищеварительные фер-
менты, 519; внекишечное переварива-
ние, 523; мальпигиевы сосуды, 532; обо-
няние, 645
» навозники (Scarabaeinae), 824; ман-
дибулы, 56; роющие ноги, 232; ноги
и обработка навоза, 237; полет, 249;
подготовка к взлету, 260; сила мышц,
395; средняя кишка, 489; сенсиллы,
643; строительная деятельность, 639;
обоняние, 645
* нарывники, 824; ротовой аппарат,
92; окраска, 415; выбрасывание крови,
600; гиперметаморфоз, 782
» носороги (Oryctes, Dynastinae, 824),
рога, 17; соединение мышц с гиподер-
АЮЙ, 397; гемоциты и соединительная
ткань, 600; стоматогастрическая си-
стема, 630
» пестряки, 823; дыхальца личинок,
556
* плавунцы, 823; добыча, 8; максилла,
48; челюсти личинок, 67; элитры, 189;
грудь и ее мускулатура, 213; плаватель-
ные йоги, 226; складывание крыльев,
244; передние сегменты брюшка, 278;
копулятивные придатки самца, 336;
отпугивающие железы, 373; смазочные
железы, 379; средняя кишка, 490;
ректальная ампула личинки, 511; слюн-
ные железы личинок, 516; внекишечное
переваривание, 523; мочекислые отло-
жения, 541; спиральная нить трахей,
544; дыхальца личинок, 555; дыхание
личинки, 562; субэлитральная полость,
570; дыхание имаго, 567, 581; емкость
трахей личинки, 580; движения трахей,
581; вентиляция трахей личинки, 582;
кожное выделение углекислоты, 582;
сердце, 593; крыловидные мышцы, 598;
гемолимфа, 599; перикардиальные клет-
ки, 604; фронтальный ганглий, 630;
рефлексы, 632; сенсиллы, 643; обоня-
ние, 645; вкус, 650; яйцо, 726; глаз,
677; стеммы, 687
* пластинчатоусые, 824; рога, 17;
антенны, 41; максилла, 48; средняя
кишка, 490, тонкая кишка и фермента-
тивная камера, 507; дыхальца личинок,
556; эмбриональные зубцы, 748
Жуки светляки, 823; челюсти личинки, 68;
органы свечения, 609
»> скакуны, 823; максилла, 48; элитрьг,
189; полет, 245; меланин, 400; окраска,
417; рисунок, 447; внекишечное пере-
варивание, 523; стеммы, 687; различе-
ние расстояний, 691
* стафилиниды, 823; ротовой аппа-
рат, 70; термитофилия, 391; дыхальца
личинок, 556
* точильщики, 823; питание древеси-
ной, 7, 524; звуки, 474; кишечные сим-
бионты, 527; танатоз, 636
»> усачи, 824; антенны, 39, 42; манди-
булы, 55, 56; окраска, 404; мимикрия,
464; звуковые органы, 469; провентри-
кулус личинок, 488; питание древеси-
ной, 524; симбионты, 529; хордотональ-
ные органы, 656; глаза, 668; куколка,
762
>> хрущи Melolonthinae, 824; полет,
248; копулятивные придатки самца,
335; кишечник, 507; симбионты, 528;
воздушные мешки, 551; дыхание, 579;
глаз, '677
>  чернотелки, 824; кутикула и ок-
раска, 354; всасывание, 493; утилиза-
ция воды пищи, 521; криптонефрия,
535; мочевая кислота, 540; дыхатель-
ный коэффициент, 587, 588; хорион, 748
» щелкуны, 823; антенны, 41; ок-
раска, 404; звуки, 474; дыхальца ли-
чинок, 556; органы свечения, 609
<< японские (Popillia japonica пла-
стинчатоусые, 824); завоз, 9; дыха-
тельный коэффициент 588
Заднее крыло, генезис, 187
Задние тенториальные ямки, 32







Замыкательные аппараты дыхалец, наруж-
ные и внутренние, 553




Зацепка у ногохвостов, 287
Зацепка на крыле бабочек, 242
За щека, 23
Звездчатая клетка трахей, 545
Звуковая мембрана, 472
Зеркальце восковое у пчелы, 378
Зеркальце звукового аппарата прямокры-
лых, 469
Злаковая тля, развитие 695
Златогузка, ядовитые волоски гусеницы,
369
Зрачок, в глазчатом пятне, 422
Зрение насекомых, 688
>> » различение цвета, 688
» » » формы, 690
» i> * расстоя-1
ний, 691
Зрительная комиссура, 624
Зрительные доли мозга, 623
Зоб, 480
Зональный тип перитрофической мем-
браны, 495
Зубы в хоботке мух, 113
Иглокожие, б








» кишечника 477, 505
Ирисовые пигментные клетки, 672
Ирисовый тапетум, 672
Каллифора (Calliphora), комнатная муха
(Musca) и близкие виды, 818, антенны,
40; мышечные насосы, 97; фулькрум,
97; хоботок, 107; скорость работы крыла,
248; полет, 249; инверсия гипопигия,
278; проницаемость кутикулы, 358; пи-
щевой резервуар, 484; закручивание
средней кишки, 489; вздутия средней
: кишки, 491; дегенерация средней киш-
ки при окуклении, 494; перитрофиче-
ская мембрана, 496; кардиальный ме-
шок, 497; тонкая кишка, 507; ректаль-
ный клапан, 507; ректальный сосочек,
510; пульсация ректальных сосочков,
511; слюнные лабиальные железы, 515;
пищеварительные ферменты, 519; дей-
ствие слюны, 522'; свободный аммиак,
540; воздушные мешки, 551; дыхальца
личинок, 558; стигмальные железы,
559; дыхательный метаболизм при ме-
таморфозе, 588; жировое тело, 607;
жировое тело и мочевые клетки, 609;
тигмотаксис и полет, 636; обонятель-
ные сенсиллы, 643; вкус, 650; расстоя-
ние вспугивания, 677; живорождение,
699; развитие зародыша (эксперименты),
733; вылупление из яйца, 748; куколка,
763; окукление, 767; метаморфоз мышц,
771; гормоны метаморфоза, 777; коль-
цевая железа, 777; куколка и предку-
колкг, 764; опыты над метаморфозом,
777, 781
Канал пищевой в хоботке двукрылых, 97
» »' » полужестко-
крылых, 130, 131
» слюнной в хоботке двукрылых, 97
» » » полужестко-
крылых, 130, 131
Каналы коллатеральные (собирательные)
в хоботке мух, 111
Каналы псевдотрахейные в хоботке мух,
Капустница (белянки, 815); зародыш, 24;
полет, 248; влияние фона на окраску








Картофельный (колорадский) жук (листо-
еды, 824), пигменты, 401, 403
Каталепсия, 636 ••.'<'
Каудальный филамент, 295
Квадратная пластинка (девятый тер гит)
. жала пчелы, 318











» Жирового тела, 608
» корнеогенные, 669
» мембранные, 362 :
» мочевые, 541 ;
» обкладочные в сколопидиях, 656
» осевые, в присоске плавунца, 366
» палисадные, в присоске плавунца,.
366 !








Клоп постельный, 808; кровососание, 8;:
хоботок, 131; работа хоботка, 135;
ядовитое действие слюны, 139; пахучие
железы, 371;'утилизация воды крови,
521; симбионты, 526; живорождение,
699; вылупление из яйца, 747; личинка,,
759
Клопы, 808; клипеус и форма головы, 34;
антенны, 42; удлиненные стилеты хо-
ботка, 133, 135; переднее крыло, 188;
присасывательные волоски, 221; пла-
вательные ноги, 227; хватательные
ноги, 231, 232; роющие ноги, 233; чи-
стка хоботка, 236; форма брюшка,
272; яйцеклад, 308; мужские копуля-
тивные придатки, 337; проницаемость,
кутикулы и инсектициды, 355; несочле-
ненные выросты, 360; пахучие железы,.
371; каротин, 403; звуковые органы,
469; отделы средней кишки, 501, слюн-
ные железы Naucoris, 515; пищевари-
тельные ферменты, 519; действие слюны,
522; симбионты, 526; мицетомы, 526:
мальпигиевы сосуды, 532, 534, 537;
мочевая кислота, 540 (Rhodnius); креа-
тин, 541 (Rhodnius); мочекислые отло-
жения, 541 (Rhodnius); дыхание водя-
ного скорпиона, 568; трахейные легкие
водяного скорпиона, 603; перикардиаль-
ные клетки его же, 604; развитие и зна-
чение эноцитов (Rhodnius), 611, 612;.
брюшной мозг, 628; прилежащие тела,.
630 (Rhodnius); каталепсия, 636; органы,
равновесия (Nepa), 653; поле зрения,
675; желтое тело (Rhodnius), 716; ли-
чинки, 759; автолиз, 769; гормоны ме-,




i> мускулатура брюшка, 282
» см. также саранчевые
Коготки брюшных ног гусениц, 292
Коготки лапки, 219, 220










Колорадский жук (листоеды, 824), 403, 406
Кольца Лизеганга, 418
Кольчатый шелкопряд, 387
Комары долгоножки 36, 211, 818
Комары кровососущие (Anopheles, Culex
и др.), 818, мышечные насосы, 96;
хоботок, 101; работа хоботка, 102;
максиллярный индекс, 102; ротовой
аппарат личинок, 146; жилкование,
183; полет, 249, 250; гидрофобные
волоски личинок, 367; пищевой ре-
зервуар, питье воды, 484; средняя
кишка, 489; перитрофическая мем-
брана, 500; слюнные железы, 517;
скорость пищеварения у личинки,
522; антикоагулин, 522; мальпигиевы
сосуды, 532; работа "их, 538; мочевая
кислота, 540; мочевая кислота в жиро-
вом теле, 541; возрастные изменения
трахей, яичников, 545; дыхательная
трубка, 563; стигмальная пластинка,
563; дыхание личинки Mansonia, 570;
кутикулярные жабры куколок, 572;
появление воздуха в трахеях, 584;
кровяные жабры, 602; трахейные лег-
кие, 603; жировое тело, 605; обоняние,
645; джонстонов орган, 657; оммати-
дии, 665; женские половые органы,
710; гонотрофический цикл, 717; муж- •
,ской половой аппарат, 722; эмбрио-
нальное развитие, 742; рост, 752; раз-








Коретра (Chaoboms, Culicidae), 818, рото-
вой аппарат личинки, 150; зоб, 480; пе-
ритрофическая мембрана, 501; действие
слюны, 522; действие сока средней
кишки, 523; появление воздуха в тра-
хейных пузырях, 584
Кориум, 239
Корзиночка голени пчелы, 233
Короед стенограф, 190
Короеды, см. жуки короеды
Костализация, 183
Край (крыла) анальный (задний), 176
» » костальный (передний), 176
» » терминальный (наружный),
Край (мандибулы) коренной, 55
» ,» резцовый, 55










Кристаллический (хрустальный) конус, 669
Кровеносная система, 590
Кровососки, 81Ъ; хоботок, 121; живоро-
ждение, 699; женский половой аппарат,
70.5
Кровь, циркуляция, 597, см. также гемо-
лимфа
Кровяные Жабры, 602
Крушинница (белянки, 815), 370
Крыло, 175
» • волосяной и чешуйчатый покров,
239
Крыло, внутривидовая и половая измен-
чивость, 241
Крыло, заднее 187
» качание поперечное, 254
i> » продольное, 254
» » фронтальное, 255
i> восемь основных положений при
полете, 252
Крыло, переднее, 181
i> положение покоя, 242
» приспособления к положению но-
коя, 244




. » ритм ударов, 247
» сбрасывание, 241
» складывание, 242, 246
» скорость взмаха, 248
» сцепление, 241
» токи воздуха около крыла, 259
» траектория, 250
Ктыри, 818, хоботок, 105
» тонические сокращения мышц, 636
Кузнечики, 827; лабиальный сегмент, 28;
антенны, 39; нижняя губа, 49; шпоры,
221; редукция крыльев, 240; яйцеклад,
299; мужские копулятивные придатки,
332; сперматофоры, 332; сила мышц,
394; тетанус, 395; звуковые органы,
469; провентрикулус 486, 488; пище-
варительные ферменты, 519; реакция
кишечного содержимого, 520; джонс-
тонов орган, 657; тимпанальные органы;
659; слух, 664; расстояние вспугивания,
677; сперматодесмы, 724; размер яйца,
725; зародыш Tachycines (эксперимен-
ты), 733; зародышевые оболочки и ин-
















Лабиальные выделительные органы, 531
Лабиальные щупики, 49





Лазиокампиды (коконопряды, 815), 428
Лапка, 162









Лигамент (женских половых желез), 711
Линька, 356
» кишечного эпителия, 494
Липазы, 518
Листоблошки, 808, клипеус и форма голо-
вы, 34; хоботок личинки, 135; строение
груди, 209; пульвиллы, 220; прыгатель-
ные ноги, 224; выделение воска 375;





Листоеды, см. жуки листоеды
Лицевая поверхность, 21
Личинки комаров, см. комары
Личинки цикад, см. цикады
Личинки перепончатокрылых, см. осы,
перепончатокрылые, пчела, муравьи,
наездники
Личинки саранчевых, см. саранчевые






Ложная куколка (пупарий), 763
Ложные ядра (в жировом теле), 609
Лопасть тергальная задняя, 190
» » передняя, 190
Лорум, 75, 77
Луговой мотылек (огневки, 815), 530, 607
Львинка муха, 818, личинка, 353
Максиллы, 44
Максиллярные железы ракообразных, 531
Максиллярный индекс, 102
Максиллярная ножка ракообразных, 50
Максиллярный щупик, 44
Мальпигиевы сосуды, 531
» » происхождение, 532
' » » гомологизация, 532
i> i> добавочное соедине-
ние с кишечником, 534
Мальпигиевы сосуды, функция, 536




Малярийный комар, см. комары
Мандибулы, 50; коренной край, 55; рез-
цовый край, 55
Мандибулы ракообразных, 51
» муравьев Eciton, 74






Медведицы, 815, рисунок, 428,
 Ч
441, 445
Медведка, 827; роющие ноги, 233; брюшные
сегменты зародыша, 274; мальпигиевы
сосуды, 532; метаморфоз, 759
Медвяная роса, см. экскременты
Медиальная жилка (медиана), 178
Медиальная система (полос), 425
Медиальные полосы, 425
Межцеребральная часть мозга, 623
Мезентерон, 475;..




Мембрана, базальная, 175, 348





Мертвая голова (бражники, 815), высасы-




i> н е п о л н ы й , 759
i> полный, 762
» регрессивный, 787
i> теория Ежикова и Берлезе,
759
Метапнейстический, 547
Многоножки, головные целомы, 27; ман-
дибулы, 51; анаморфоз, 275; нервная
система, 619; эмбриогенез, 736; заро-
дышевые пласты, 736; ларвальные и
постларвальные сегменты, 737
Микропиле, 714






Мозаичная теория зрения, 676
Мозг головной, 618
Мокрецы (Heleidae, Culkoides), 818; хобо-
ток, 99; мужские копулятивные при-
датки, 342; сперматофора, 342; женские
половые органы, 710; мужские половые
органы, 722
Моллюски, 6
Монофагия, 7 , :
Москиты (Phlebotomus), 818; хоботок, 100;
челюсти личинки, 152; передняя кишка,
480; симбиотические жгутиконосцы, 491;
слюнные железы, 516; семенной насос,
720; мужской половой аппарат, 722
Мочевина, 540
65 Курс общей энтомологии 865
Мочевая кислота, 536—541
Мошки (Simuliidae), 818; хоботок, . 08;
пищевой резервуар, 484; слюнные же-
лезы, 516; кутикулярные жабры личи-
нок, 572; сложный глаз, 668; женские
половые органы, 711; мужские половые
органы, 722
Мужские половые придатки, 325
» половые органы, 718
Муравьи, 820; голова, 17; мандибула, 74;
редукция крыльев, 241; форма брюшка,
272; стебелек, 272; ужаление, 322; ли-
чинки при постройке листовых гнезд,
387; аллотрофические желеаы 390; мир-
мекофильные жуки и гусеницы, 390;
слюнные антеннальные железы, 512;
мицетомы, 526; замыкательный аппарат
дыхалец, 555; стебельчатые тела, 622;
выращивание грибов, заготовка семян,
637; постройки и гнезда, 639; обоняние,
646; омматидии, 665; развитие глазка
684; глазки, 685; светокомпасное дви-
жение, 692; зародышевые оболочки, 740
Муравьиный лев (Myrmeleon, 811); рото^
вой аппарат, 66; перитрофическая мем-
брана, 495; экскременты, 512; маль-
пигиевы сосуды, 532; криптонефрия,










» туловищная, у аннелид, 170
i> фуркальная, 173 »
Мухи, Круглошовные (Cyclorrhapha), 106,
821
» кровососки, 818; живорождение, 699;
яйцевые трубочки, 716; см. также
двукрылые,каллифора и комнатная муха
Мышцы брюшка дорсо-вентральные, 282
»> » продольные, 281
» груди дорсо-вентральные, 171
» » продольные, вентральные,
171
Мышцы груди продольные спинные, 171
i> крыловидные, 594
» крыловые непрямого действия, 172
» » прямого действия, 173
» плейральные, 172
i> плейрофуркальные, 173





Мышечный насос двукрылых, 94
Мышца аксиллярная, 173
Навозники, см. жуки навозники
Надглоточный ганглий, см. мозг головной
Наездники, 820; сегментарный состав гру-
ди, 156; яйцеклады, 312; ректальные
сосочки, 509; задняя кишка личинок,
512; действие слюны личинки, 522;
дыхание водных форм, 570, 574; кожное
дыхание, 575; слух, 664; полиэмбрио-
ния, 699; зародышевые оболочки, 740;
метаморфоз, 755; протоподиальная ли-
чинка, 760; гюлиподиальная личинка,
760; куколка, 762
Наличник, см. клипеус
Нарывники, см. жуки нарывники
Насекомые, вред, 9; высшие, 16, 793; низ-
шие, 15; распространение в атмосфере,
6; число видов, 5; массовое размноже-
ние, 7, 11; биологические связи, 7;
завоз, 9; польза, 10
Нейрон, 613
i> ассоциативный, 614
» двигательный (моторный), 614
i> чувствительный (сензорный), 614
Нейропилярные массы, 620
Нейрилемма, 617










Низшие насекомые, 16, 799
Низшие раки, головной мозг, 619
Нижняя губа, см. лабиум
Нижнегубной, см. лабиальный
Нимфалиды (Nymphalidae, 815), рисунок;
422
Новокрылые, 269
Ноги, аппарат для чистки тела, 236







Ногохвосты (Collembola) 801; ротовой аппа-
рат, 71; сегментарный состав брюшка,
278; мышцы брюшка, 284; брюшные
придатки, 287; кишечник Anurida, 477,
489; задняя кишка ее же, 506; лабиаль-
ные выделительные органы, 531; маль-
пигиевы сосуды, 532; мочевые клетки,
541; дыхальца (Sminthurus), 548; тра-
хейная система, 574; эноциты (Anu-
rida), 611; стеммы, 686; желток, 727;.




Обонятельный конус (базиконическая сен-
силла), 641
Обоняние, см. органы обоняния
Оболочники, 6
Овариола, см. яйцевая трубочка
Овариальная ножка, 715
Овипор, 706
Овогенез у вшей, 711, 712
Овода, 818; красный пигмент личинок,
405; криптизм, 456; дыхание личинок,
577; анаэробное существование, 588;
трахейные легкие, 603; антеннальные
сенсиллы, 644; живорождение, 699
Огневки, 85, 815
866
Огородная совка (совки, 815); свечение, 609
Окраска возрастная, 417
-: » гиподермальная, 399







» структурная, см. оптическая
» супракутикулярная, 400
Олеандровый бражник (бражники, 815),





i> диоптрический аппарат, 668
i> пигментная изоляция, 671
i> преломление лучей, 674
» псевдоконический, 673
» развитие, 672




Оптические (зрите пьные) доли мозга, 623
Оптические чешуйки бабочек, 411
» i> » тип Ura-
nia, 411
Оптические чешуйки бабочек, тип Morpho,
413
Оптические чешуйки перламутреницы, 417
Оптомоторная реакция, 690
Оральное отверстие, 109
Оральный диск, 108, 110, 111






>  пелотактические, 653
i> свечения, 609
i> слуха, см. тимпанальные органы
i> статические (равновесия), 653
i> тимпанальные, 659
i> хордотональные, 656
Орехотворки 820, партеногенез, 698
Ортоптероидный ротовой аппарат, 43
Ортоптероидные, 825
Ортомиарный тип крыловой мускулатуры,
217
Осевой (нервный) отросток, 614
Оса пелопей (роющие осы, 820), стебелек,
272
Оса пескорой (роющие осы, 820), верх-
няя губа, 73
Оса сколия, 820, брюшко, 272





Осы, 820; лабиальный сегмент, 29; кли-
пеус личинки, 33; ротовой аппарат, 82;
строение груди, 203; грудные мышцы,
206; роющие ноги, 232; полет, 251;
форма брюшка, 272; жало, 322; мела-
нин, 400; пуриновые пигменты, 401;
слюна личинки Pseudogenia, 522; пара-
лизация, 637; гнезда одиночных ос,.
638; гнезда общественных ос, ^638)
вкус, 650; превращение пола, 701
Осы блестянки, 820, окраска, 417 ;
Паллиум в мужских копулятивных орга-
нах саранчевых, 330 • .' '




Палочники, 826; длина тела, 12; редукция
крыльев, 240; складывание крыльев,,
244;: яйцеклад, 308; криптизм, 454—456;
вентиляция трахей, 580; дыхательные
- . центры, 586; прилежащие тела, 630;
рефлексы, 632; каталепсия и восковая
гибкость, 636; зародыш (эксперименты),
733; рост, 752; гормоны метаморфоза,781
Пальпы (аннелид), 25, 27
Пальпигер, 48












Парафиз хоботка мух, 110






Парциальное давление кислорода, 570,
582 •
Парциальное давление углекислоты, 582




Пелотактические органы, см. органы
Пелопей, см. оса пелопей
Пенницы, 808, образование пены, 376
Пенис, 327
i> вторичный у стрекоз, 346
Первичнотрахейиые (Peripatus), 13; ко-
нечности, 45; эмбриогенез, 736
Переднегрудь, 156
Перелив в оптической окраске, 413
Переднемоторные, 795, 804
Перекрестномышечные, 795, 804
Перепончатокрылые, 818; величина го-
ловы, 17; лабиальный сегмент, 29;
голова личинок, 33; верхняя губа, 73;
мандибулы, 73; лабиомаксиллярный
комплекс, 74; шейный отдел, 156; фор-
мирование и состав груди, 156, 157;
сидячебрюхие и стебельчатобрюхие, 156;
второй вертлуг, 162; крыловая трахея,
179; жилкование, 185; строение груди,
202; собирательные ноги, 233—235;
чистка антенн, 236; величина задних
крыльев, 238; редукция крыльев, 240;
сцепочные аппараты крыльев, 242; по-
лет, 248; формы брюшка, 272; растяже-
867
иие брюшка, 273; брюшные ноги личи-
нок, 293; яйцеклады, 310—316; мужские
половые придатки, 344; волоски, 362; во-
сковые железы, 377; шелкоотделитель-
ные железы, 380, 385; гнезда муравьев,
-387; аллотрофические железы, 389;
мышечные волокна, 393; пуриновые
пигменты, 401; мимикрия, 464; зву-
ки, 474; крипты в кишечнике ксило-
копы, 494; слепая средняя кишка ли-
чинок, 512; слюнные железы, 516;
мальпигиевы сосуды, 532; воздушные
мешки, 551; эноциты, 611; гигантские
эиоциты орехотворок, 611; пищевые за-
пасы пчелообразных, 637; гнезда оди-
ночных ос и пчел, 638; пищевые запасы
одиночных пчел, 638; гнезда обществен-
ных ос и пчел, 638; расстояние вспугива-
ния (шмель), 677; глазки, 681; парте-
ногенез, 695,698; превращение пола, 701;
дюфурова железа, 709; ядовитые желе-
зы, 709; семенники шмелей, 723; сперма-
тодесмы, 724; размер яйца ксилокопы,
725; спинной орган, 742; аподиальная
личинка, 760; фагоцитоз, 769; соедине-
ние средней и задней кишки, 772; см.
также ссылки на отдельные группы











Перифаллическая группа придатков, 328
ГТерламутреница (Nymphalidae, 815),










Пиереллизация полос в рисунке чешуекры-
лых, 434
Пилильщики, 820; ротовой аппарат ли-
чинки, 63; ротовой аппарат взрослого,
74; сегментарный состав груди, 156;
жилкование, 185; строение груди, 203;
брюшные ноги личинок, 293; яйцеклад,
311; антоциан, 404; отпугивающие вы-
деления, 463; придатки пищевода, 483;
трофоциты, 608
Пмлорическмй отдел задней кишки, 506
• » клапан, 506
















Пищевая специализация чешуекрылых, 530
Плавунец, см. жуки плавунцы
Пластинка головного мозга, ганглиозная,
623
Пластинка головного мозга, медуллярная
первая, 623
Пластинка головного мозга, медуллярная
вторая, 624
Пластинка жала квадратная, 318
» » продолговатая, 318
» i> треугольная, 318





» плакоидная (поровая), 642
i> трохантинная, 163
» яйцекладная первая, 298
» » вторая, 298
Пластинки сочленовные крыловые, 190
» i> » аксил-
лярная первая, 190
Пластинки сочленовные крыловые, аксил-
лярная вторая, 191
» » * аксил-
лярная третья, 191
* » » аксил-
лярная четвертая, 191
r> >> * база-
ларная, 192
» i> * доба-
вочная, 193
i> » » меди-
альная дистальная,, 192
» » »> ме-
диальная проксимальная, 192
i> i> » плече-
вая, 192
* i> i> суб-
аларная, 192
Платяная моль (моли, 815), кутикула, 354;




Поденки, 804; редукция антенн, 39, 644;
мандибула личинки, 53, 54; архедик-
тион, 179; сочленение крыла, 192;
редукция задних крыльев, 238; парано-
тум, 266; складывание крыльев, 269;
одиннадцатый сегмент брюшка, 277;
мускулатура брюшка, 283; трахейные
жабры, 288, 559; церки, 247, 296; муж-
ские копулятивньге придатки, 326; бо-
каловидные клетки кишечника, 493;
трахейные жабры личинок, 559; потреб-
ление кислорода, 587; сердце, 592, 593;
диафрагма, 595; свечение, 609; эноциты,
611; органы равновесия, 655; сложные
глаза, 666, 668; дорсальные глазки, 682;
живорождение, 699; яичники и яйце-
воды, 702; яйцевые трубочки, 714;
мужские половые отверстия, 719; число
868
линек, 753; метаморфоз, 755, 782;












» ритм ударов крыла, 247
» скорость, 248







Половая камера тараканов, 306
Половые железы, см. яичники и семен-
ники
Половые железы придаточные женские, 708
» i> » мужские,
721
Половые пути женские, 703
Половой диморфизм, 693
Полужесткокрылые, 805; форма головы
паразитов, 21; эволюция головы и кли-
пеуса, 34; антенны, 39, 42; хоботок, 73,
128; нижняя губа, 130; мандибулы, 131;
максиллы, 131, 132; механизм работы
хоботка, 135; слюнной шприц, 138;
шейный отдел, 156; прыгательные ноги,
223, 224; ноги для намазывания воска,
237, 354; редукция задних крыльев, 239;
сцепочные аппараты крыльев, 242;
складывание крыльев, 245; паранотумы,
266; родственные отношения, 269; фор-
мы брюшка, 272; яйцеклады, 308; муж-
ские копулятивные придатки, 336; эк-
зокутикула, 353; эпикутикула, 353; про-
ницаемость кутикулы и инсектициды,
355; образование кутикулы, 355; воско-
вые железы, 374; лаковые железы, 378,
шелкоотделительные железы, 388; воз-
растная окраска, 417; криптизм, 454;
удлинение средней кишки, 489; от-
ростки средней кишки, 491; перитрофи-
ческая мембрана, 500; ректальные со-
сочки, 509; ректальная ампула водного
скорпиона, 511; лабиальные слюнные
железы; 515; всасывание воды, 521; ман-
на экскременты Trialeurodes, 521; маль-
пигиевы сосуды, 536; мочевая кислота,
540; диафрагмы в ногах, 596; зароды-
шевая полоска, 740; эмбриональная
кутикула и зубцы, 748; постолигопо-
диальная личинка, 760; имагинальный




















Прилежащие тела, строение, 630; гормо-
нальная функция, 775—782
Принцип зеленого рефлекса, 461
i> стереоморфизма, 459
* Тайера (обратного затенения),
458
Провентрикулус, 477, 485
Продольные полосы в рисунке, 426
Проктодеум, 475, 505
Пропнейстический, 547
Проподеум, 157, (propodeum), 316
Простейшие, 6
Простомиум, 23, 25
Протеазы, и протеиназы, 518
ПротоцеребральноШ мозг, 620
Протоцеребрум, 619
Прыгательный аппарат ногохвостов, 287
Прямая кишка, 507
Прямокрылые, 826; форма головы, 19;
вторые антенны, 24; лабиальный сег-
мент, 29; суспензорий, 31; мандибу-
лярные мышцы, ,53; шейный отдел,
156; крыловая трахея, 179; архедик-
тион, 181; сочленовные пластинки кры-
ла, происхождение, 193;строение груди,
198; шпоры, 221; прыгательные ноги,
223; роющие ноги, 233, 759; редукция
передних крыльев, 239; складывание
крыльев, 244; одиннадцатый сегмент
брюшка, 275; десятый сегмент брюшка,
277; яйцеклад, 299; сперматофоры,
332; кутикула, 351; сила мышц, 394;
звуковые органы, 469; сенсиллы, 643;
эмбриогенез, 743; эмбриональная ку-
тикула и зубцы, 748; см. также ссылки
на отдельные группы прямокрылых
Прямомышечные, 803
Псевдотрахеи хоботка мух, 111
Псевдотрахеи мокриц, 542
Псевдотрахейные дужки, 113
Пульвиллы, 220; пульвиллы тарзальные,
221
Пузыреногие, см. трипсы
Пульсирующие органы местные, 594
Пухоеды, 808; форма головы, 20; ротовой
аппарат, 58; криптизм, 454; питание,
530; семенные фолликулы, 719
Пухокрылые, см. ручейники
Пчела андрена, хоботок, 75, Andrenidae,
820
Пчела медоносная (общественные пчелы,
820), лабиальный сегмент, 29; верхняя
губа, 73; хоботок, 75; мандибулы, 76;
максиллы, 76; нижняя губа, 77; лорум,
77; язычок, 80; длина хоботка, 82;
жилкование, 185; грудные мышцы,
206; коготки и аролиум, 220; собира-
тельная нога, 233;'обножка, 235; чи-
стка антенн, 236; полет, 248, 249; жалд,
316; копулятивный аппарат трутня,
869
344; пахучие железы, 373; восковые
железы, 377; слюнные железы, 389,
516; молочко, 389; квакание и тюкание
матки, 474; зоб (медовый желудок),
480; провентрикулус, 486, 488; средняя!
кишка, 491; перитрофическая мембрана,
501; прямая кишка и облет, 507; рек-
тальный сосочек, 509; пищеваритель-
ные ферменты, 519; реакция кишечного
содержимого, 520; всасывание в кишеч-
нике, 521; инвертаза слюны, 522;
замыкательныи аппарат дыхальца, 555;
потребление кислорода, 587; петли
аорты, 594, 603; количество крови,
599; гемолимфа, 599; перикардиальные
клетки, 604; жировое тело, 605, 606;
эноциты у матки, 611; брюшной мозг,
625; рефлекторная работа жала, 633;
гнездо и соты, 638; сигнализация
(«язык*), 639; обонятельные сенсиллы,
643; обоняние, 645; вкус, 647; глаза,
668; угол зрения омматидия, 677; рас-
стояние вспугивания, 677; свойства
глазка, 685; зрение, 688—691; ядо-
витые железы, 709; питательные клетки
яичника, 714; яйцевые трубочки матки,
716; дробление яйца, 727; зародыш
(эксперименты), 733; развитие, 757; см.
также перепончатокрылые
Пчелы одиночные, собирательные ноги,
• 236; гнезда, 638
Пыльцевой комок (обножка пчелы), 235
Пяденицы, 815, движение гусениц, 291;
рисунок крыла, 428; криптизм гусениц,




Радиальная мембрана, см. ректальные со-
сочки
Разрешающая способность глаза, 676
Размеры тела насекомых, 12 -
Ракообразные, систематическое положе-
ние, 13; головные швы, 28; вторые
антенны, 27; акрон, 27; парагнатиче-
ские лопасти, 32; слияние максилляр-
ных ножек, 50; мандибулы, 51, 52;
ганглий вторых антенн, 619; оптиче-
ские доли мозга, 625; дробление яйца,
734, 735; зародышевая полоска, 735;
ларвальные и постларвальные сегменты
Резонатор (зеркальце) звукового аппарата
кузнечиков, 469
Резонирующий аппарат цикады, 472
Резцовый край мандибулы, см. манди-
булы
Ректум, см. прямая кишка
Ректальная ампула, 511
Ректальные железы, 509
» » двуслойные, 509
.••».• » однослойные, 509






Рефлектор .органа свечения, 610
Рефлекторная дуга, 614 -
Рецепторы, 641 ,
8,70
Ритм дыхательных движений, 579
V сокращений сердца, 598
» ударов крыла, 247
Рисунки криптические, 437
Рисунок чешуекрылых, общий план, 421
i> гусениц, 445
» жуков, 447
Рисунок крыла у чешуекрылых, прототип
нимфалоидных семейств, 422
* i> отдельных семейств че-
шуекрылых, 426
» » у чешуекрылых, эволюция,
429
i> » у чешуекрылых, верхняя
сторона, 439
»> » у палеарктических чешуе-
крылых 441
>> t> у чешуекрылых, онтогенез,
448
Рисунок туловища чешуекрылых, 428
Роговица, см. хрусталик
Рогохвосты, 820, мандибулы, 55; сегмен-
тальный состав груди, 156; яйцеклад,
312; питание древесиной, 523
Рострум хоботка мухи, 107
Ротовой аппарат, основная (ортоптероид-
ная) форма, 43—55
Ротовой аппарат, модификации, 56—154
i> i> эктогнатический, 71
i> » энтогнатический, 71
» i> см. также ссылки на
отдельные отряды и группы
Ротовой конус трипсов, 140
Руки тенториума, см. тенториум
Ручейники, 812; антенны, 39; ротовой
аппарат, 62, 91; жилкование, 183;
гребные ноги куколки, 228; задние
брюшные ноги, 278; мужские копуля-
. тивные придатки, 338; чехлики, 385;
трахейные жабры личинок, 561; вен-





Саранчевые, 827; мандибулы, 56; развитие
сочленовных пластинок крыла, 193;
переднегрудь, 199; редукция крыльев,
240; складывание крыльев, 243; пере-
леты, 249; развитие крыла, 270; десятый
сегмент брюшка, 277; мускулатура
брюшка, 282; церки, 296; яйцеклад,
303; мужские копулятивные придатки,
330; сперматофоры, 332; возрастная
окраска, 417; температура тела и
окраска, 452; криптизм, 454; звуковые
органы, 471; треск на лету, 474; пе-
редняя кишка, 480; провентрикулус,
486; средняя Кишка, 490; пищевари-
тельные ферменты, 519; реакция ки-
шечного содержимого, 520; скорость
переваривания, 522; мочевая кислота,
541; аммонийные соли, 541; замыка-
тельные аппараты дыхалец, 553; дыха-
тельные движения, 579; вентиляция
трахей, 580; дыхательные центры, 586;
дыхательный коэффициент, 587; диа-
фрагма, 595; выбрасывание крови, 600;
прилежащие тела, 630; хордотональные
органы, 656; тимпанальные органы.
661; слух, 664; яичники, 702; колле-
- териальные железы, 709; хорион, 712;
яйцевые оболочки, 725; гидропиле,
726; плейроподии,• 748; коллете-
риальные железы, 709; эмбриональное
развитие, 739; рост, 752; прилежащие
гела, 781; фазы, 786
Сатурнии, 815, рисунок крыльев и тулови-
ща, 428; стереоморфизм у айлантового
шелкопряда, 461
Сверчки, 827; сочленовные пластинки кры-
- ла, 193; десятый сегмент брюшка, 277;
. яйцеклад, 299; мужские копулятивиые
придатки, 334; сперматофоры, 334;
звуковые органы, 469; провентрикулус,
486; трахейные легкие, 603; звуковые
церкальные рецепторы, 653; тимпаналь-
ные органы, 659; слух, 664; зародыше-
вая полоска, 740
Светляки, см. жуки светляки





















Сеноеды, 805, ротовой аппарат, 57, 132;
жилкование, 179; редукция крыльев,
240; -яйцеклад, 310; прядильные же-
!
 лезы, 388; звуки, 474; слюнные лаби-











Сетчатокрылые) l^Ieuroptera), 8!0, челюсти
личинки, 66; челюсти имаго, 68; жил-
кование, 179; строение груди, 195;
хватательные ноги, 231; форма крыльев,'
239; складывание крыльев; 243; задние'
брюшные ноги, 278; трахейные жабры,
288; пуриновые пигменты, 401; ,вне-
кишечное переваривание, 480; клетки
кишечника, 494; перитрофическая мем-
брана муравьиного льва, 495; соеди-
нение средней и задней кишки, 512,
811; мальпигиевы сосуды, 532; крипто-
нефрия, 535; шелкоотделение в. маль-
. пигивых,сосудах, 541; брюшной мозг,
. 628; глазки, 684; стеммы, 687; ;кам-
подеоидная личинка, 756; гипермета-
морфоз, 783 "
Симметрия второго порядка, 423
Сирфиды (Syrphidae), 818, хоботок, 106;
жилкование, 183; стоячий полет, 258;
взлет, 260; пуриновые пигменты, 401;
мимикрия, 464, 466; воздушные мешки,
551; дыхальца, 555; дыхание Водных
личинок (Eristalis), 565
Симбионты, 526; передача потомству, 527;
разложение клетчатки, 528; фиксация
атмосферного азота, 529; синтез бел-
ков, 529; роль, 529
Система насекомых Гандлирша — Вебера,
793 ;
Система насекомых Мартынова, 794
» i> Крамптона, 795
i> » новая, 795
Система медиальных полос, 425
i> симпатическая, 629






Скакуны, см. жуки скакуны
Скапус, 39
Скафиум, 339








» юга льна я, 191
Склериты, 13
» верхнегубные, личинки комара^
147
» i> » комара,
дугообразный, 147
» i> i> »
поперечный, 147,
>> i> * >>
продольный, 147
» i> t> ь
субфлабеллярный, 147
* шейные (цервикальные), вен-
тральный, 156
* шейные (цервикальные), лате-
ральный, 156
Склеротизация, 13 '., '
Сколопидии, 656
Скорпионовые Myxn(Mecoptera)j811; голова
личинки, 33; онтогенез клипеуса, 35;
хоботок, 93; шейный отдел, 156; жил-
кование вымерших форм, 181; сочленов-
ные пластинки крыла, 193; строение
груди, 195; редукция крыльев, 240;
складывание крыльев, 243; церки, 296;
яйцеклад, 297; мужские копулягивные
придатки, 338; млгшизм глотания, 477;
ировентрикулус, 487; выделение пи-
щеварительных соков, 492; регенера-
тивные гнезда EI кишгчном эпителии,
494; задняя кишка, 505; пилориче-
ский отдел, 507; тонкая кишка, 507;
слюнные железы личинки, 5Д2; та же
самца и самки, 513; мальпигиевы со-
871
суды, 533; имагинальные диски, 766
Скутеллум, 168
Скутум, 168
Слепни (Tabanidae), 818; антенны, 40;
мышечные насосы, 96; хоботок, 102;
челюсти личинки, 152; жилкование,
183; строение груди, 212; пищевой
резервуар, 484; кардиальный аппарат
личинки, 498; перитрофическая мем-
брана личинки, 498; пищеварительные
ферменты, 519; жировое тело личинки,
605; брюшной мозг, 625; орган равно-
весия, 655; окраска глаз, 672; женские
половые органы, 711; гонотрофический
цикл, 717
Слуховая капсула цикэды, 472




» проток, 138, 512
» шприц, 81, 138
Собирательные каналы в хоботке мухи,
111
Совокупительная сумка, см. бурса
Сокращение мышц, тетанус, 395
» » тонические, 395










» субтрохантеральное, см. под-
вертлужное







Спиральное утолщение трахей, 544




Стационарный тип гнезда, 638
Створки яйцеклада, 298.




» » чашечка, 622
Стеклянница, 83, 815
Стернит, 29, 157, 160
Стерноплейрит, 163
Стигмальные железы, 559
Стигмальные пластинки, личинок жуков и
мух, 557
Стигмальные пластинки, личинок кома-
ров, 563





Стрекозы (Odonata), 803; голова, 17; ан-
тенны, 39, 644; максиллы, 48; манди-
булы, 56; челюсти личинки (маска),
70; второй вертлуг, 162; архедиктион,
179,181; сочленение крыла, 193; строение
груди, 215; ноги, 232; крылья ископае-
мых, 238; крылья, координация дви-
жений, 241; крыловая мембрана, 268;
складывание крыльев, 242, 269; полет,
248, 259; полет при откладке яиц,
324; онтогенез крыла, 270; двенадца-
тый сегмент брюшка, 275; одиннадца-
тый сегмент брюшка, 276; яйцеклад,
322; копулятивные придатки самца,
346; расправление кутикулы, 358; хро-
наксия, 395; ректальные сосочки личи-
нок, 509; реакция кишечного содер-
жимого, 520; скорость переваривания,
522; мальпигиевы сосуды, 532; растя-
жение трахей, 544; трахейные жабры,
560, 561; вентиляция задней кишки,
584; дыхательные центры, 586; сердце
личинок, 593; перикардиальные клетки,
604; эноциты, 611; нервная система
личинки, 614; зрительные доли мозга
личинки, 624; брюшной мозг, 625;
непарный симпатический нерв, 632;
хватательный рефлекс, 633; манежные
движелия, 634; плавательные движения,
637; антенны, 644; омматидии, 665;
глаза, 667; разрешающая способность
глаза, 677; расстояние вспугивания,
677; глазки, 685; зрение, 691; яйцевые
трубочки, 714; дробление, 727; жел-
точные клетки, 731; зародыш (экспе-
рименты), 733; зародышевая полоска,
740; эмбриональная кутикула и зубцы,














Субэлитральная полость плавунца, 570
Суперлингвы, 31
Суринамский мукоед, симбионты, 529
Суспензории, 31








Тараканы (Blattoidea) 826; максилла, 47;
мандибула, 56; нижняя губа, 49, 50;
мышечный насос кишечника, 95; шей-
ный отдел, 156; развитие крыла, 175;
крыловая трахея, 178; переднее крыло,
181; заднее крыло, 188; быстрота бега,
219; редукция крыльев, 240; архедик-
872
тион, 266, 267; одиннадцатый сегмент
брюшка, 277; церки, 295; грифелек
299; яйцеклад, 305; мужские копуля-
тивные придатки, 330; кутикула, 354;
всасывание в зобе, 480; провентрику-
лус, 486; антеннальные железы, 512;
слюнные лабиальные железы, 515; пи-
тание древесиной, 525; мальпигиевы со-
суды, 532; переднегрудные дыхальца,
546; дыхальца брюцщых сегментов,
546; дыхательные движения, 586; ам-
пулы кровеносной системы, 595; сто-
матогастрическая система, 630; реф-
лекс чистки, 632; церкальные звуковые
рецепторы, 653; дорсальный глазок,












» задние руки, 32
» передние руки, 33
» верхние (спинные) руки, 33
Тенториалыше ямки, задние и передние,
32




Термиты (Isoptera) 828; вред, 7; форма
головы, 21; постментум, 50; половые
сегменты, 307; яйцеклад, 308; оборо-
нительная железа, 374; термитофильные
жуки, 391; питание древесиной и клет-
чаткой, 523, 524; постройки, 639; яйце-
вые трубочки, 716
Тигмотаксис, 636
Тимпанальные органы кузнечиков и сверч-
ков, 659
Тимпанальные органы саранчевых, 661
» » цикад, 661
» » бабочек, 663
Титиллаторы, 328
Тирозин, 400
Тли (Aphidina), 808; завоз, 9; клипеус и
форма головы, 34; строение груди,
208; прыгательиые ноги, 223; восковые
железы, 375; выделение воска, 376;
пищеварительная секреция, 493; исче-
зновение анального отверстия, 505;
экскременты сахароносные (медвяная
роса), 521; действие слюны, 522; синтез
белков посредством симбионтов, 529;
статоцисты, 653: .глазки, 685; парте-
ногенез и чередование поколений, 695;
тля капустная, 695; тля злаковая, 695;
тля черемуховая, 695; тля вишневая,
695; тля кровяная, завоз, 9; филлоксера,
695; анолоциклия, 696; яйцо, 716;
анолоциклия, 696; яйцевая трубочка
филлоксеры, 716; размеры яйца, 725
Толстоголовки (Hesperidae), 815; андро-
конии, 370; рисунок крыла, 428, 444
Тонкая кишка, 507
Тонофибриллы, 397
Тополевый бражник, партеногенез, 6£5
Тормы, 44











Треугольная пластинка пчелы, см. iuiaJ-
стинка жала треугольная-
Трилобиты, 13, 14; конечности и гнатобаза,.
46; паранотумы, 264
Трипсы (Thysanoptera), 809; асимметрия
головы, 140; ротовой аппарат, 140;.
ротовой конус, 140; аролиум, 220;
крылья, 240; яйцеклад, 310; волоски,
362; мальпигиевы сосуды, 532; эно-







Трубочки яйцевые паноистические, 714
» » политрофические, 714-
» » телотрофические, 715
» » мероистические, 714
Тутовый шелкопряд (шелкопряды, 815)-
редукция полета, 268; мужские поло-
вые придатки, 339; шелкоотделитель-
ные железы, 380, ароматические железы,
646; искусственный партеногенез, 695;
гормоны метаморфоза, 780
Угол (крыла) апикальный, 176
Угол (крыла) базальный, 176
» i> торнальный, 176
Уздечка, 242
Углекислый кальций, 540
Ультрафиолетовые лучи, 452, 689
Умбры в рисунке крыла, 423
Ункус, 339
Усачи, см. жуки усачи
Усики, см. антенны
Уховертки 827; переднее крыло, 188, 190,-:
складывание крыльев, 244; одиннадца-
тый сегмент брюшка, 277; церки, 296;
мужские копулятивные придатки, 326;
брюшной мозг, 625; рефлексы, 632;
тигмотаксис, 636; угол зрения омма-
тидия, 677; яичники, 702; яйцевые
трубочки, 714; мужские половые отвер-










Ферментативная камера кишечника., 507'
873
Фиброин, 382













Фулькрум в хоботке двукрылых, 97
Фультура, 340
Фурка в груди, 167
» в хоботке мухи, 114
Хелицеры, 14
Хермесы (Chermesidae, 808), цикл разви-
тия; 697
Хеты, см. волоски
Хиазма зрительных нервов первая, 624
* » » вторая, 624
Химическая окраска, см. окраска пигмент-
ная
Хирономиды или мотыли (Chironomidae),
818; красный пигмент личинок, 405;
реакция кишечного содержимого, 520;
хронаксия, 395; клапаны сердца личи-
нок, 593; перикардиальная диафрагма,
596; красный пигмент крови, 405, 599;
кровяные жабры, 602; свечение, 609;
брюшной мозг, 625; куколка, 762
Хитозан, 350
Хитин, 348
Хитиновая интима передг 1 кишки (477)
и трахей, 543









» лижущий, 72|) сверлящий, 106
» сосущий, 73
» фильтрующий, 106






Хриэопа (Chrysopa, 811), челюсти, 68;
жилкование, 179; пахучие железы, 373;
интерференционная окраска крыла,
409 • ,
Хрусталик, 668 : • ,
Хрустальный конус, см. кристаллический
конус V •)
Целом, 13, 747
Целлулазы, 518 • • ; ;
Центральное тело голоеного мезга, 620
Церки, 295 ; • , :
Ц е ф а л и з а ц и я у 2 3 "•-.;••;••••.•• ••-- • • ; , : • >
Цеце, муха (Gtossina, 818), хоботок, 116;
пищевой резервуар, 484; кардиальный
мешок и перитрофическая мембрана,
497, 500; отделы средней кишки, 501;
пищеварительные ферменты, 519; анти-
коагулин, 522; симбионты, 526, 529;
дальность зрения, 678; живорождение,
699; яйцевые трубочки, 716
Цибариальная группа мышц, 95
Цибариум, 43, 95
Цикады и цикадки, 808; голова и клипеус,
34; строение груди, 209; коготки, 220;
прыгательные ноги, 224; роющие ноги,
232; постройки личинок, 232; умень-
шение задних крыльев, 238; одинна-
дцатый сегмент брюшка, 277; десятый
сегмент брюшка, 277; яйцеклад, 308;
несочлененные выросты, 360; восковые
железы, 374; звуковые органы, 472;
фильтрационные камеры, 502; симбион-
ты, 527; воздушные мешки, 551; тим-
панальные органы, 661
Циклы развития тлей, 695
» » орехотворок, 698




Челюсти, см. ротовой аппарат
Червецы (Coccina), 808; хоботок, 135;
уколы хоботка, 138; крылья, 239; во-
сковые железы, 375; лаковые железы,
378; шелкоотделительные железы, 388;
фильтрационные камеры, 505; экскре-
менты сахароносные, твердые, 521;
брюшной мозг, 628; половой диморфизм,
693; партеногенез, 693—695; гермафро-
дитизм, 700; метаморфоз самца, 755
Черемуховая тля, 695
Черепашка (Eurygaster, 808), пахучие
железы, 372; кишечники жировое тело,
501
Чернотелки, см. жуки чернотелки
Черный таракан, дорсальный глазок, 682;
половая камера и яйцевой кокон, 306
Чешуйки, 362
Чешуйки бабочек, см. чешуекрылые
Чешуйки долгоносиков, оптические, 417
Чешуекрылые (Lepidoptera), 814; зародыш
капустницы, 24; клипеус гусеницы, 33;
антенны бабочек, 41, 42, 644; ротовой'
аппарат гусеницы, 60—62; хоботок,
83—90; максиллярные щупики огне-
вок, 85; шейный отдел, 156; развитие
крыла, 175; жилкование, 182, 183; соот-
ношение крыльев, 187; строение груди
(скелетномышечная система), 199—202;
редукция передних ног, 219; чистка
антенн, 236; редукция крыльев, 240;
крылья мелких форм, 240; сцепочный
аппарат крыльев, 241, 242; складыва-
ние крыльев, 242; полет, 247, 248, 249,
: 258; паранотумы, 266; абдоминаль-
ная мускулатура гусениц, 284; брюш-
ные нош гусениц, 278, 289-;293, 737;
мужские копулятивные придатки, 339—
342; спермрто.фары, 340; проницаемость
-кутикулы,, ; 354;; развитие кутикулы,"
: '355,.:356; расправление крыльев при
вылуплении бабочки, 358; экзувий,
874
358; волосяной «акров, 360; шелко-
отделительные железы, 380; кокон, 383;
инкрустирование коконов, 384, 540;
чехлики, 386; гнезда, ,387; мирмеко-
филия, 390; тетанус, 395; физиология
мышц, 398; пигменты, 400—405; окра-
ска и внешние факторы, 405—409;
интерференция и диффракция, 409, 410;
чешуйки оптические, 411—415, 417;
кольца Лизеганга, 418—420; рисунок
крыла, 421—445; рисунок туловища,
428; верхний рисунок, 439; ри-
сунок гусениц, 445—447; онтогенез
рисунка, 448—450; листоподобные ри-
сунки, 437—439; криптизм, 454—462;
принцип Тайера, 458; стереоморфизм,
459; принцип зеленого рефлекса, 461;
телехроматизм (сексуальный, отпуги-
вающий, мимикрия), 462—466; подра-
жание змеям, 466; звуковые органы
и звуки, 474; кишечник, 479—481, 483;
пищевой резервуар, 483; выделение
пищеварительных соков у гусениц,
492; бокаловидные клетки, 493; деге-
нерация кишечного эпителия, 494; пе-
ритрофическая мембрана, 500; задняя
кишка, 506; пилорический отдел, 506;
тонкая кишка, 507; слюнные мандибу-
лярные железы гусениц, 515; ферменты,
519, 520; реакция содержимого кишеч-
ника, 520; влияние Сахаров на пищева-
рение, 520; питье воды, 521; скорость
переваривания, 522; действие слюны,
522; питание древесиной, 524; перева-
ривание воска и кератина, 529, 530;
пищевая специализация, 530; мальпи-
гиевы сосуды гусениц, 532, 535; их
поверхность, 536; мочевая кислота,
540; аммонийные соли, 541; мочевая,
кислота в гиподерме, 541; трахеи гусе-
ниц, 549, 550; дыхальца, 554—556;
трахейные жабры гусениц, 561; ды-
хание гусениц, 581, 582, 585;
дыхательный метаболизм, 588, 589;
аорта, 594; кровообращение в крыль-
ях, 597; пульсация, 598; обрат-
ный ток крови, 598; гемолимфа, 599;
инкапсулирование паразитов, 600; вы-
пускание крови, 600; жировое тело,
605; жировое тело и холодостойкость,
606; жировое тело и желток яиц, 607;
трофоциты, 609; свечение, 609; меко-
ниум, 609; эноциты, 611; рост эноци-
тов, 612; нервная система, 625; сто-
матогастрическая система, 630; реф-
лексы, 633; сигнализация, 640; тиг-
мотаксис, 636; органы обоняния, 643,
645—647; органы вкуса, 647, 650, 651;
слух у гусениц, 652; тимпанальные
органы, 663; тимпанальные органы и
крылья, 664; слух, 664; сложный глаз,
665, 677, 679, 680, 681; суперпози-
ционные глаза,680; латеральные глазки,
687; зрение, 689—691; расстояние вспу-
гивания, 677; прилет на свет, 692; кож-
ная светочувствительность, 692; поло-
вой диморфизм, 693; партеногенез, 695;
женСкий половой аппарат, 704—708;
яйцевые трубочки, 714, 716; семенники,
723; версонова клетка, 724; дробление
яйца, 727; зародышевая полоска, 740,
742; половой зачаток, 746; выход ,иг
яйца, 751; рост гусениц, 749-ЦгаЗ;
рост и потребление кислорода, f35;
число линек, 753; гусеница, 756; Ме-
таморфоз сосновой совки, 758; куколка,
762; имагинальные диски, 765, 767;
метаморфоз внутренних органов, 7^8,
769; автолиз, 769; гормоны метамор-
фоза, 774, 778—782; проторакальная
железа, 78!; гормоны и шелкоотделе-
ние, 782; регрессивный метаморфоз, 787,
788; фазы, 787; диапауза, 789—792;
переохлаждение, 790; свет и диапауза,
791
Членистоногие, 5, 13, 25; развитие, 733
Шелкопряд айлантовый, см. айлантовый
шелкопряд
Шелкопряд дубовый, см. дубовый шелко-
пряд
Шелкопряд тутовый, см. тутовый шелко-
пряд
Шелкоотделеиие, см. железы шелкоотде-
лительные




Шмели (Bombidae), 820; метаморфоз, 157;
скорость полета, 248; выделение воска,
377, 378; мимикрия, 464; зрение, 677;









складки, борозды), 167, 205
Шов плейральный, 165
f> постантеннальный, 28
» постмаксиллярный, 23, 28
» постмандибулярный, 28
» постокципитальный, 28






Шпоры, 221, 232, 362
Шприц слюнной, см. слюнной шприц
Щеки, 21
Щелкуны, см. жуки щелкуны
Щетинки, 362
Щетинки ротового аппарата у личинок
комаров, 147, 150
Щетинохвосты (Thysanura), 799; постман-
дибулярный шов, 28; постмаксиллярный
шов, 28; мандибула, 52, 54; ротовой
аппарат, 71; паранотумы и их тра-
хеация, 264; одиннадцатый сегмент
брюшка, 275; десятый сегмент брюшка,
277; мышцы брюшка, 284; брюшные
придатки (прегенитальные), 285; церки,
295; каудальный филамент, 295; яйце-
клад, 297; мужские гонапофизы, 326;
дегенерация эпителия средней кишки,
875
494; лабиальные выделительные органы,
631; мальпигиевы сосуды, 532; передне-
грудное дыхальце, 546; брюшные ды-
хальца, 546; трахейная система, 548;
фагоцитарные клетки, 604; эноциты,
611; число абдоминальных ганглиев,
618; омматидии, 669; глазок, 684; яич-
ники, 701; яйцевые трубочки, 716









Экстерны, полосы в рисунке, 422
Экспирация, 578
Экссудатории, 391
Эластическая сеть диафрагмы, 595
Элитры, 188, 239
» вымерших жуков, 189
» современных жуков, 189
Эмбии (Embioptera), 829; одиннадцатый сег-








Энтомология, определение, 5; печатные
работы, 5






Эпителий передней кишки, 477
» кардиального клапана, 488
» средней кишки, 491
i> задней кишки, 505






Эпифурка хоботка мух, 115
Эстивация, 789
Эфестия (амбарная огневка), чешуйки, 363,
365;





Югальная область крыла, 178
Югальные жилки, 178
Юкковая моль (Моли, 815), максилла, 83
Яблонная моль (моли, 815), гнездо, 387
Ядовитые железы перепончатокрылых, 709
Язычок в хоботке пчелы, 80
Яичники (яйцевые трубочки), 701, 711
Яйцевод латеральный, 703
'> медиальный, 703
Яйцевые трубочки, см. трубочки яйцевые
Яйцеклад настоящий, 297, 298; кроме того,
см. ссылки на отдельные отряды и
группы
Яйцеклад телескопический, 272
Ямка эллиптическая в хоботке мухи, 112
Ячейки в гнездах, 638
» крыла, 176
АЛФАВИТНЫЙ УКАЗАТЕЛЬ ЛАТИНСКИХ НАЗВАНИЙ И ТЕРМИНОВ
Курсивом обозначены родовые и видовые названия и ссылки






Acerentomidae, 574, 800, 801
Acerentomon, 285, 592, 618
» doderoi, 591, 285
Acherontia, 90
» atropos, 259, 474














» sacharovi, 121, 122
Aculeata, 820, Actias, 458
Adatia, 452
Adela, 39
Adephaga, 715, 822, 822, 823, 823
aedeagus, 327, 328, 339, 341, 343
Aedes, 146, 522, 584, 645, 818




Aeschna, 48, 322, 358, 562, 586, 594, 613,
614, 616, 624, 631; 634, 677, 689, 691, 781
Aeschna, cyanea, 347
» grandis, 2/6, 323, 347, 240
» mixta, 248
Aeschnidae, 70, 275, 803
Aetaloptera, 92
» dispar, 91
» . rossica, 268
Ageniaspis, 699
Ageronia, 242, 474
Aglia tau, 463, 42
Agnatha, 755
Agrilus, 627, 556
Agrion; 48, 560, 56J
» hastulatum, 347, 509
Agrionidae, 804
Agromyza, 538
Agromyzidae, 818, 574, 575
Aleurodes, 236, 592, 592, 604
Aleurodidae, 211, 272, 272, 308, 337, 337,







Amathusiidae, 422, 427, 437, 815





Amicta, 387 Ammophila, 74, 81





Anasa tristis, 130, 131
Anaspides, 28, 51, 51, 52
» tasmaniae, 28, 51
Anax, 69, 248, 665
» imperator, 56
» Junius, 216
» part e no ре, 248
Andrena, 73, 226, 709
» carlini, 75, 75
» hattorfiana, 708
i> • ovina, 635
Andrenidae, 820










Anisoptera, 242, 259, 275^ 276, 347, 561,







Anopheles, 101, 102, 146, 146, 148, 149, 149,
150, 248, 367, 367, 400, 409, 481, 500,
501, 517, 522, 538, 540, 564, 603, 603,




» maculipennis, 101, 249, 483, 499,
517, 545, 770, 721, 722
Anopheles maculipennis messeae, 545
Anopheles superpictus, 483
Anophtalmus, 692




Anteromotoria, 79, 796, 804
Antheraea, 340, 452
» pernyi, 60, 62, 340, Л 7 , J57,













Anurida, 24, 30, .?7, 71, 477, 506, 611, 801
» maritima, 6, 24, 47£


















Apidae, 82, 207, 820
Apion, 526
Apis, 555, 592, 627, 638
» florea, 635
» metlifica, 30, 41, 75, 755, 207, 235,
236, 'dW 317, 319, 320, 321, 345, 372,
377, 393, 481, 486, 491, 509, 552, 596,








Aporia crataegi, 183, 387
Aptera fusca, 267
Apterona, 387
Apterygota, 16, 24, 43, 52, 70, 71, 163, 263,
283, 284, 328, 362, 489, 531, 548, 553,




































Asilidae, 8, 104, 105, 220, 818



































Bimotoria, 795, 796, 803
Biorrhiza pallida, 696
Bittacus, 94, 94, 99, 125
Blaberidae, 82o
Blastothrix, 575, 575
Blatta, 274, 554, 596, 627
Blattaria, 793
Blattella, 546
» germanica, 329, 703, 744, 745,758
Blattidae, 826
Blattodea, 183, 793, 794
Blattoidea, 828, 829, 831
Blattoptera, 795, 796, 825, 825
Blattopteroidea, 795
Blepharocera, 294










» distinguendus, 708, 722
» hortorum, 723
» lapidarius, 722, 723
» terrestris, 723
Bombycidae, 815
Bombyliidae, 183, 784, 785, 818
Bombylius, 180, 183, 185, 688
» fuliginosus, 689








Brachycera, 88, 359, 810
Brachinus, 373
Brachytrypes, 469





















» chorineus, 437, 438
Calandra, 349, 352, 611, 664, 769, 772»
773
i> granaria, 655, 664
» oryzae, 655
Calliphora, 40, 41, 97, 106, 115, 125, 261,
278, 540, 558, 559, 588, 608; 655, 729,
731, 770, 818 ' "
Calliphorinae, 343
Caligo, 464
Calliphora erythrocephala, 107, 107, 108,












Campodea, 24, 284, 285, 286, 548, 548,
611, 704, 716, 740, 757, 800 .




Capsidae, 404, 807, 808
Carabidae, 516, 821, 82?, 293
Carabus, 56, 56, 218, 464, 480, 518, 523
» violaceus, 714
Caraphractus, 570
Carausius, 27, 308, 407, 408, 408, 578,
580, 582, 586, 634, 690, 733, 781

















Cerambycidae, 404, 821, 824
Cerambyx, 488, 540, 763




Cercopi'ffae, 308; 337, 504
Ceroplatus testaceus, 609
Cerura vinula, 373, 373, 384
cervicale, 22
Cetonia, 245, 627
)> aurata, 451, 779





















Chelicerata, 13, 14, 736
Chermes 653, 695
» strobilobius, 697, 698








Chironomidae, 6, 284, 405, 599, 602, 671,
699, 816, 818
Chironomus, 354, 355, 395, 520, 574, 592,
595, 599, 611, 625, 627, 762, 763
Chironomus dorsalis, 596
» plumosus, 354, 626
Chirotenetes siccus, 782





Chrysididae, 205, 207, 417, 818, 820



















Cicindela, 48, 48, 245, 350, 400, 447, 627,
637, 687, 691
Cicindela campestris, 686, 687
» scutellaris, 417
Cicindelidae, 189, 353, 447, 447, 523,
823
Cimbex, 63, 385, 608
» americana, 63
» sylvarum, 311, 312
Cimex, 747, 808
» hirundinis, 236, 236










С toe fuscata, 666
Cloeon, 54, 177, 179, 495, 587, 595, 666,
682, 683, 804











» iphis, 441, 442
Coleoptera, 190, 359, 391, 704, 785. 791,
795, 796, 797, 821, 822, 823
Coleopteroidea, 795, 796, 821
Colias, 402, 458, 459, 461, 462
i> philodice, 402
collare, 205
Collembola, 6, 30, 71, 278, 284, 287, 288,
288, 362, 531, 532, 541, 546, 574, 609,


















Cor anus, 469, sor. 15
Cordulegaster, 323, 324
Cordulephya, 324
Coreidae, 187, 308, 404, 808




Corixidae, 671, 748, 808
corpora allata, 630, 631, 632, 781
» cardiaca, 630, 632




Corydalus, 289, 290, 291
Cossidae, 272, 815
Cossus, 292, 488, 515, 516, 524, 555, 556,















D i p t e r a , »W, 124, }2T, ^Si: й f. I1
DismorpWa, 404 465





, 07, lOe, 124, 547, 815, * ,
, 2 3 3 2 5 5
CvHndrochaetidae, 827
Ctoplwra 401a, 











Wto*. 404 . .
 7Dendrolimus pint, 436, 4d/





» marginal is, 67,213,214,23f/,33S]'336




Eciton, 74, 646, 665
Ectoghatha, 799
Ectopsocus parvulus, 57, 57
» briggsi, 747
Elasmostethus interstinctus, 519




















Eosentomon, 70, 71, 762, 548, 618, 800








Ephemeroidea 793, 795, 795, 797, 804
Ephemeroptera, 326, 795, 804
Ephestia, 400, 450, 588, 768
» kuhniella, 364, 450, 778















» afra, 423, 424
» fasciata, 423, 424
» lappona, 423, 424
» parmenio, 431, 431
Ergates, 656
» spiculatus, 659
Eriocrania, 83, 266, 266 .
» semipurpurella, 84
Eriocraniidae, 83





Eristalis, 106, 706, 354, 380, 540, 546,






Erycinidae, 391, 413, 817
Erynnis comma, 444, 445
Erynnis elto, 7
Estigmene, 60, 284
» acrea, 61, 163, 283
Euchelia, 466












» oieraceum, AVI, 418, 418
» ornatum, 417, 418, 475
» / . ornata, 418, 418
» /. picta 418, 418


























Forficula, 325, 326, 625, 626, 634, 704,
719, 739
» auricularia, 244, 827
Forficulidae, 828
Formica, 67, 681






» t> anterior, 22
» » posterior, 22
fossae tentorii anteriores, 32






» europaea, 527, 527, 528
» laternarid, 359
» maculata, 644
Fulgoridae, 359, 360, 374, 375, 808
fundatrices, 695
fundatrigeniae, 695




Galerucella, 532, 532, 533, 535
Qalleria, 529, 588










Geometridae, 427, 428, 815
Geotrupes, 249, 468, 469, 611, 627, 643, 645
germarium, 711




Glossina, 125, 496, 500, 501, 503, 704, 818







Qraphosoma, 135, 247, 242, 360






Gryllotalpa, 232, 274, 660
» vulgaris, 534
Gryllotalpidae, 827
Gryllus, 793, 279, 301, 603, 652, 660, 760
» assimilis, 276, 302, 334, 334




Gyrinus, 226, 227, 627
» marinus, 563







Haematomyzus, 66, 72, 145, 809





Hal ictus, 344, 709
» eurygnalhus, 345


























» talpoides, 325, 827




Hemiptera, 35, 124, 129, 130, 132, 737
139, 142, 145, 156, 236, 272, 308, 310,
337 337, 359,360,374,375,404,495 500
504, 515, 704, 759, 795, 795, 797, 805, 807
Hempteroidea, 794, 795, 795, 797, 805
Hepialus, 200, 200, 247, 370, 627
» hamuli, 62, hecta, 369
Heptagenia, 538, 559, 682
» longicauda, 560
» ; inter punctata, 654
» venosa, 683
Hesionidae, 622
Hesperia sidae. 444, 445
Hesperidae, ,369, 427, 428, 445, 815
Hesperioidea, 815
Hestiadula sarawaka, 464
Heterocera, 90, 259, 365, 411, 427, 428,
439, 440, 646, 680
Heterojapyx, 47, 47, 48






Heteroptera, 239, 308, 578, 705, 794, 805,
808
Hexagenia, 325, 804





Holotnetabola, 509, 605, 608 753, 756,757,




Homoptera, 237, 238, 266, 266, 337, 378,












» caraboides, 68, 69, 709
Hydroporus, 567
Hydro psyche, 387
Hydrous, 42, 395, 567, 568, 739, 747, 746
Hydrous piceus, 56, 709
Hylobius, 720
Hylotoma pullata, 463
Hylotrupes bajulus, 55, 524
Ну menoptera, 41, :6a, 73, 75,82, 124, 157,
197, 207, 213, 217, 272, 314, 544, 637,












Icerya purchasi, 238, 375, 694, 700







Idol urn dlabolicum, 464 Ileum, 15
Inferiores, 795, 796, 797, 803, 804, 805,







Ipidae, 187, 525, 824
Ipinial, 190
Ips sexdentatus, 187, 190, 273
Ischiopsopha, 415, 416
» lucivorax, 415, 416
lsophya acuminata, 333
Isopoda, 542, 542




Japygidae, 52, 71, 275, 284, 296, 799
Japyx, 220, 220, 286, 287, 294, 532, 546,

























Lampyridae, 68, 609, 680
Lampyrinae, 611
Lampyris, 68, 609, 611






Lasiocampa quercus, 284, 456, 457, 462
Lasiocampidae, 407, 427, 815
Lasius niger, 689
» umbratus, 622, 623





Lepidoptera, 83, 92, 124, 183, 340, 427,
428, 459, 462, 500, 704, 755, 794, 795,
797, 814, 814




Lepisma, 53, 53, 54, 162, 177, 219, 220,
264, 327, 546, 604, 611, 669, 701, 702,
719, 719, 720
» saccharina, 294, 669, 669, 701, 800














Lethe masoni, 433, 439, 440
Leucorrhampha, 467





Libellula, 248, 522, 665
» vulgata, 677
Libellulldae, 70, 217, 803
Libellulinae, 323, 324























Loeusfa (Tettigonia), 54, J00
Locusta (Tettigonia) cantans, 333
» » viridissima, 300
» danica, 787
» migratoria, 121, 265, 330, J.?/, 520,




Lucanus, 350, 393, 720
» cervus, 394, 694, 700, 763
» dama, 626
Lucilia, 106, 502, 502, 552, 818




» semiargus, 443, 443
Lycaenidae, 219, 365, 390, 413, 427, 427,
815
Lycinae, 466















» maura, 121, 123
Lysperosia, 558
Lystra, 375, 375 . . . . . . i
Iy«a, 415
Machilidae, 28, 52, 71, 275, 362, 284, 286,
287, 296, 799 ... ...",
Machtlis, 24, 28, 4S, 4P, 50, 52, 53, 53,
286, 257, 298, 362, 548, 54S, 669, 669,
684, 685 6S<5, 701, 701
i> maritimus, 204, 624, 800




Macroglossa, 249, 598, 689, 690
» ! stellatarum, 89, 645, 680
Macropsylla, 20
Macrosiagon ferrugineum, 64, 65
Macrosila morgani, 89





» septendecim, 34,130,131, 211, 220,
232, 232, 216, 308, <?0P, 310, 473, 473
Malachius, 392, #02
Malacosoma, 483, 625













Mantis religiosa, 516, 666, 825
Mantispa, 231, 783, 783, 81J
» pagana, 230
Mantispidae, 811











Mecoptera, 35, 93, 94, 97, 125, 179, 181, 183,
183, 185, 187, 200, 240, 259, 267, 338,








Megachile, 73, 236, 709
» cetuncularis, 41
» sericans v. caucasica, 708
Megachllidae, 820




» atrata, 314, 315
Megasecoptera, 269
Megasoma elephas, 12
Melanargia, 404, 430, 431
» arge, 432
» gaiathea, 404, 425
» halimede, 432
» syllius, 432
» t'itea, 424, 425
Melanderia, 105
» ' mandibulata, 104, 105
Melanoplus, 193, 330, 541, 579, 656, 712,
725, 726, 748, 78 |
» differential is, 713, 746








Meloidae, 755, 784, 821, 824
Melolontha, 48, 45, 189, 24J, 248, 393, 394,
556, 628, 657, 739, 75<5
» vulgaris, 533, 551, 677
Melolonthinae, 824
Melopha»us ovinus, 41, 121, 72J




























Micromalthidae, 785, 786, 823
Micromalthus, 699
» debilis, 785, 786
Micropterygidae, 83, 84, 183, 291, 815
Micropteryx, 83, 183, 291
» aureatella, 84
» auruncella 83, £4
» calthella, 83, Я4, Ш
micropyle, 714
migrantes, 695
Mnemonica, 83, 266, 266





Morphidae, 422, 427, 815








Мижв, 97, 106, 558, 627, 818
» domestica, 107, 272, 48S, 551
Muscari racemosum, 689
Muscidae, 106, 116, 121, 124, 484, 559,
607, 628, 734, 764, 770, 817, 818
musculi longitudinales dorsales, 171 \_
» » ventrales, 171
» dorsoventrales, 171
» pleurales, 172
musculus flexor pretarsi, 174
» subcoxalis, 173
» coxalis, 173
» retractor femoris, 173
» extensor tibiae, 174
» flexor tibiae 174













Myrmeleon, 81, 626, 686
» formicarius, 66, 533
Myrmeleonidae, 811
Myrmica, 236, 468





Nabidae, 8, 308, 808
Nabis flavomarginatus, 468, 469
Nannoclwrista dipteroides, 93, 94
Nasutitermes, 391
Naucoridae, 808
Naucoris, 133, 469, 515
» cimicoides, 133, 515
neala, 269
Neanura, 801





Nematocera, 40, 97, 98, 124, 125, 152,
278, 816, 816, 818, 821
Nematois, 815
Nemeritis, 740







Neoptera, 269, 794, 705 .
Neopterygota, 795
Nepa, 230, 511, 570, 592, 603, 604, 672,
653, 654







Nesomachilis, 28, 28, 32, 50, 275, 285, 297,
298





Neuroptera, 66, 230, 259, 289, 372, 787,











Notonecta, 42, 227, 236, 236, 541, 612







» phaeorrhoea, 368, 387
nympha, 756
Nymphalidae, 384, 422, 427, 434, 437
Nymphitta, 585
» nymphaeala, 570








Odonata, 215. 755, 793, 795, 802, 803
Odynems, 64
Oecanttius, 660, 741
». pellucens, 300, 301, 335
Oecophylla, 386. 387







































» sartata, 459, 460
Orthomyaria, 795, 795, 796, 803
Orthophlebiidae, 181, 183
Orthoptera, 43, 233, 354, 794, 795, 79S,
797, 826, 826
Orthopteroidea, 794, 795, 796, 797, 825
Orthorrhapha, 763, 818
Oryctes, 629, 630 .


















» unkolor, 788, 788
palaeala, 269
Palaeodk-tyoptera, 777, 179, 265, 270
Palaeometabola, 754




» prasina, 221, 371, 372, 129
Palophus centaurui, 244
palpi labiales, 49









Panorpidae, 812, SI 2





» rudis, 699, 705, 706
Papilio, 156, 199, 200, 200, 201, 202, 392
» aristdlochiae, 405
» dardanus, 465
» machaon, 392, 405, 443, 444
» podalirius, 443, 444
» polytes, 405
» xuthus, 405
Papiliolidae, 219, 365, 404, 410, 413, 427,




Paraneoptera, 269, 794, 795, 796
paranota, 264
paranotutn, 264
Pararge megera, 441, 442
» thibetana, 425, 426
Paronella, 71
» lineata, 70
Parnassius, 363, 363, 404















pedicellum, 39, 657, 831
Pedicia, ЫА
Pediculidae, 809
Pediculus, 145, 223, 809, 809, 515












Pzntatoma, 139, 611, 675, 691
» nigricorne, 678
Pentatomidae, 130, 359, 808
Pergesa, 445
PerUlus, 404, 406
» bioculatus, 403, 40.3, 404
Peripatoides, 45
Peripatus, 45, 46, 736
Periplaneta, 156, 550, 601, 721
» americana, 56, 220, 306, 633
» australasiae, 183
» orientals, 49, 270, 276X 329














































» суп/Лш, 384, 42«, 429, 460, 7ОД
» rfc/л/, 750, 751
Phlebotomus, 96, 100, 125, 483, 491 516
» papatasii, 151,483, sergenti. Til,
» 722, verrucarum, 100
Phlcea subquadrata, 454, 455









Phromnia margitiella, 374, 374




Phtirius, 145, 627, 809
Phyllium, 402, 454, 712
» crurifolium, 713
» frondosuin, 827









» aceris, 63, 64
Phylloxera, 653









Pieretla, 433, 434, 435, 436, 436, 437
Pieridae, 41, 183, 401, 404, 816
Pierls, 248, 463, 723, 729





















































Podura, 71, 801 ',




» rudis, 342, 343
Polities, 390, 400, 650
Polyctenidae, 21, 808
Polygonia, 440, 440, 455
» c-album, 439, 440
Polymastix, 525
Polyneoptera, 269, 794, 796
Polynephria, 532
Polynoidae, 263










Pontania sal ids, 385
Popillia, 588
» japonka, 34
porima, 406, Porcellio scaber, 342
Porta atrii, 556, 773
poms copulatrix, 276, 703
» genitalis, 276, 703
» receptaculi seminis, 276
postciypeus, 129, 129
postcubitus, 178












Prepona, 370, 431, 436, 437
i> gnorima, 432









Pro me ta bo la, 754
Pronuba yuccasella, 83, 84















Protracheata, 13, 542, 736
Protura, 39, 49, 71, 163, 219, 274, 284,
285, 287, 326, 546, 548, 574, 592, 595;
719, 720, 736, 754, 755, 793, 800, 802
proventriculus, 485















Psocoptera, 34, 310, 794, 795, 805, 806
Psophus, 462, 471
» stridulus, 471, 474
Psychldae, 787, 815
Psychoda, 183, 402, 533
» alternata, 533




Psylla, 210, 221, 224, 225
» alni, 375
» buxi, 242






Pteronarcys regal is, 563, 828
Pteronidea, 31, 344





Pterygota, 16, 47, 52, 55, 263, 268, 276,
298, 299, 327, 328, 328, 335, 531, 553,













» libera, 762, 763
» obtecta, 762, 763
pupilla, 422
Pupipara, 121, 628, 818
Pygaera, 402, 403
Pyralldae, 84, 427, 529, 815
Pyraloidea, 815
Pyrameis, 365, 440, 455, 650
» atalanta, 259, 365, 410, 646, 648
» cardui, 382
Pyrausta nubilalis, 607, 791
Pyrgonota bifoliata, 359, 360
Pyrophorus, 609, 6Ш, 611
Pyrrhochroidae, 824
Pyrrhocoris, 371, 720
» apterus, 371, 372
Quesada gigas, 473, 473
radius, 178
Ranatra, 230, 596, 597, 636, 653, 654
Ravinia striata, 280
receptaculutn seminis, 15. 276, 708, 703
rectum, IS, 276, recunens, 6^9
























Rhodnius, 221, 352, 353, 355, 356, 358,
361, 501, 502, 526, 526, 529,
534, 537, 537, 538, 538, 540,
541, 611, 612, 612, 630, 643,
715, 716, 775, 776, 780, 781
» proltxus, 222, 631,776
Rhodocera, 461
Rhopalocera, 90, 219, 236, 238, 242, 258,
259, 260, 365., 384, 404, 410,
427, 427, 428, 433, 439,
















Saltatoria, 179, 755, 793
Sarcophaga, 351, 489, 558, 625, 818
» carnaria, 489, 626
Sarcophagidae, 280
Sarcopsylla, 821
Saturnia pyri, 607, 647
Saturnidae, 407, 427, 815
Satyridae, 404, 409, 422, 424, 427, 440, Ш
Satyrus, 430, 433
» abramovi, 431
» anthe, 429, 430
» bischoffi, 429, 430
» briseis, 425, 426
» circe, 439, 440
» /a/ua, 429, 430
» geyeri, 431, 452
» palaearcticus, 219, 432, <Ш, 434
» parisatis, 425
» pisidice, 425
» prieuri, 431, 452
» regeli, v. abramovi, 431





Sceliphron, 272, 272, 638
Schistocerca, 331, 580, 586, 587






























Sialis, 169, 195, 197, 197, 193, 199, 200,
288, 289, 289, 811, 811
Sialis sp., 195
Silpha, 627, 645
Silphidae, 41, 187, 187, 293, 490, 509, 516,
523 823
Simuliidae, 98, 185, 483, 484, 516, 602,
666, 667, 668, 818
Simulium, 41, 98, 99, 125, 572, 573, 574,







Siphunculata, 21, 143, 796, 809
Sirex, 313
» gigas, 55, 206







» ocellata, 402, 463
» populi, 722
Sminthuridae, 553, 801, 802















Sphingidae, 183, 427, 815
Sphinx, 84




Spilosoma acraea, 440, 441
» mendica, 463





























Stomoxys, 558, 817, 818, 830
i> calcitrans, 116, 777, 121
Stratiomyidae, 353, 818




Strepsiptera, 267, 548, 794, 795, 796, 824,
824
Stylopidae, 824
Stylops, 261, 344, 627, 701, 824














» epistomalis, 22, 23
» frontalis, 22


















Syrphidae, 106, 106, 602, 644, 818
Syrphus, 183, 185, 627
Systropha planidens, 635
Tabanidae, 103, 124, 152, 284, 818
Tabanus, 41, 96, 102, 103, 185, 212, 482,
625, 627, 710
Tabanus autumnal is, 153, 499, 516, 607,
718
Tabanus bovinus, 153, 626
Tachardia, 378, 379
» lacca, 378


















» trocliantert, ,172 ,/
892
Tentbrio, m, 540, 887, $88
» moliior, 466, 535, J50
Tenebrlonidae, 824
Tenthredinidae, 207, 820
Tenthredo, 75, 158, 203, 627
» scataris, 463
tentorium, 23








Termito stroma schmitzi, 700











Tettigonia, 221, 300, 659, 660, 54
i » caudata, 470
» viridissima, 300, 470, 677
Tettigoniidae, 332, 827
Thais potyxena, 429
Thamnotrizon, 470 -... .
Thanatophilus, 293
Thecla w-album, 443, 443
Thermobia, 277, 297, 298
Thomaspis saccharina, 504
Thonalmus, 466






» agrippina, 12, 238
Thysanoptera, 140, 142, 795, 809, 810
Thysanopteroidea, 795
Thysanura, 28, 71, 277, 277, 285» 286, 288,
289, 290, 294, 297, 298, 298,; 326, 326,
327, 328, 531, 738, 757, 793, 799
Thysanura s. str., 799 .
Tibicina haematodes, 662






Tineola, 354, 529, 530 ,
Tipula, 37, 261, 578, 633, 592









Tracheata, 13 - •
Trachdospermum fasmirwiSes,. £45
Trialmrodes, 237, 337, 337, 354, 521










Trichoptera, 91, 338, 339, 794, 795,
812, 813














Trypetidae, 527, 557, 818
Tryphaena pronuba, 402
Tschekardocoleidae, Ш
Tschekardocoleus, 187, 189 • _













Urania, 411, 472, 412
Uraniidae, 663, 815
uterus, 703
valvae, 277, 298, 328
valvula cardiaca, 475
» pylorica, 475
,) recta lis, 475
Vanessa, 258, 359, 627
» fo, 406, 442, 448, 440, 449,
» polychloros, 406






vertex, 21, 22 verticalis, 22
vesicula seminalis, 720
Vespa, 30, 34, 205, 322, 390, 400, 403, 420,
538, 580, 650, 701
Vespa americana, 63
796, » crabro, 203, 204, 206, 208








» zonaria, 765, 767
Wohlfahrtia, 818
Xanthopan morgani, 456, 457




Xiphicera monacha, 454, 455














Zephyrus betulae, 443, 443
Zootermopsis, 520, 525
• Zoraptera, 793
Zygaena, 199, 200, 200, 2OH
Zygaenidae, 413, 815
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